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Ilmaston lämmetessä arktisten alueiden on havaittu olevan herkimpiä lämpötilan ja 
sateisuuden vaihtelulle ja siten reagoivan voimakkaimmin ilmastonmuutokseen (IPCC 
2013). Muutokset vaikuttavat arktis-alpiinisen tundra-alueiden lajiyhteisöjen rakenteeseen 
ja koko ekosysteemiin (Post et al. 2009; Tape et al. 2006; Callaghan et al. 2011; Grimm et 
al. 2013). Monen lajin levinneisyys on esimerkiksi siirtynyt korkeammille leveysasteille 
(Hickling et al. 2006) ylös vuorenrinteitä (Lenoir et al. 2008) ja arktis-alpiinisen 
lajirunsauden on havaittu vähentyneen (Wilson & Nilson 2009). Maaperän pH:n merkitys 
putkilokasvien lajirunsaudelle on monissa tutkimuksissa havaittu (Gough et al. 2000; 
Volanthen et al. 2006), mutta sen roolia muuttuvassa ilmastossa ei vielä täysin tunneta.  
Maaperän happamuudella on tärkeä rooli kasvien ja maaperän välisen vuorovaikutuksen 
säätelijänä mikrobitoiminnan ja ravinteiden kierron kautta (Hobbie 1996; Ehrenfeld et al. 
2005; Whittinghill & Hobbie 2012). Ilmastonmuutoksen vaikutuksia lajien levinneisyyteen 
tarkastellaan usein lämpötilan muutosten kautta. Tutkimukset ovat kuitenkin osoittaneet, 
että lämpötilaa herkemmin kasvien kasvuun vaikuttavat ravinteiden mineralisaatio (Chapin 
et al. 1996; Jiang et al. 2016). Maaperän pH:n on havaittu olevan tärkein mikrobien 
lajikoostumusta ja hajotustoimintaa säätelevä tekijä arktisella alueella (Lauber et al. 2009; 
Ohno et al. 2010) ja siten säätelevän myös kasvien saatavilla olevien ravinteiden ja 
haitallisten metallien määrää maaperässä (Ohno et al. 2007; Ohno et al. 2010; Michaelson 
et al. 2012). Ilmaston lämmetessä tundrakasvillisuutta eniten rajoittavaa typpeä ennustetaan 
tulevan lisää kasvien saataville (Shaver et al. 1992, 2001, 2006). Putkilokasvien reagointi 
lisääntyviin ravinnepitoisuuksiin on kuitenkin havaittu olevan pH-sidonnainen, ravinteiden 
saatavuuden korreloidessa positiivisesti pH:n kanssa (Hobbie et al. 2005; Eskelinen et al. 
2009). Maaperän pH säätelee mikrobitoiminnan ja erilaisen kasvillisuuden kautta myös 
orgaanisen aineksen laatua ja hajoamista ja siten ilmastonmuutosta kiihdyttävää hiilen 
vapautumista maaperästä (Anderson et al. 2000; Whittinghill & Hobbie 2012).  
Toiminnalliset ryhmät on suosittu tapa jaotella kasvillisuutta riippuen niiden 
reagointitavoista ympäristötekijöihin (Chapin et al. 1996). Mielenkiintoinen muutos on 
kesävihantien varpujen lisääntynyt peittävyys (Hollister et al. 2005; Zamin et al. 2014), sillä 




hajotustoimintaa ja siten muodostavan kompleksisia takaisinkytkentöjä ilmaston 
lämpenemisen kanssa (Sturm et al. 2005; Chapin et al. 2005; Blok et al. 2011; Myers-Smith 
et al. 2011, 2015). Jotta arktisten putkilokasvien lajiyhteisön muutoksia voitaisiin ennustaa, 
tulisi lajirunsautta tarkastella putkilokasvitason sijasta esimerkiksi toiminnallisten ryhmien 
tasolla. 
Vaikka maaperän pH:n merkitys kasveille on havaittu tärkeäksi, ei pH:n alueellista ja sitä 
sääteleviä tekijöitä ole juurikaan tarkasteltu. Alueellisella tasolla tiedetään ilmaston ja 
kallioperän säätelevän eniten pH:ta, kun taas maisematasolle ja paikalliselle tasolle tultaessa 
topografialla ja orgaanisella aineksella on voimakkaampi merkitys (Walker et al. 2001; 
Valentine & Binkley 1992; Ping et al. 2005; Chapin et al. 2012). Maaperän pH:n on havaittu 
vaihtelevan myös paikallisesti (Zona et al. 2011; Newman et al. 2015), mutta tutkimukset 
lyhyen matkan vaihtelusta ovat vähäisiä. Paikallisen, pienen mittakaavan tarkastelu olisi 
kuitenkin tärkeää, sillä muuttuvassa ilmastossa niin ympäristömuuttujien vaihtelu on 
havaittu suureksi juuri paikallisella tasolla (Austin & Van Niel 2011).  
Tässä tutkimuksessa käytetään termejä hapan ja ei-hapan, jotta termistö olisi yhteneväinen 
kansainvälisten tutkimusten kanssa (kuten Walker et al. 1998; Gough et al. 2000). Terminä 




Tutkimuksessa tarkastellaan maaperän pH:n paikallista vaihtelua ja sen mahdollisia vaikutuksia 
putkilokasvien lajiyhteisön rakenteeseen ja lajirunsauteen laajan aineiston ja eri 
mallinnusmenetelmien avulla. Tutkimus sijoittuu Luoteis-Lapin Kilpisjärvelle, arktis-
alpiiniseen tundraympäristöön. Aineisto käsittää 378 tutkimusruutua, joista on kustakin kerätty 
ympäristöaineisto ja määritetty putkilokasvilajit.  
1. Miten maaperän pH vaihtelee paikallisella mittakaavalla? 
Hypoteesi 1: Maaperän pH vaihtelee paikallisella mittakaavatasolla huomattavasti. Maaperän 
pH:n on havaittu lyhyen matkan vaihtelua sekä vertikaalisesti maaperän horisonteissa 




2. Miten maaperän pH selittää paikallisia putkilokasvien lajiyhteisörakenteita ja onko 
eroja toiminnallisten ryhmien välillä? 
Hypoteesi 2a: Maaperän pH:lla on tärkeä rooli lajiyhteisön rakennetta säätelevänä tekijänä. 
Se on havaittu kosteuden ohella selittävän lajiyhteisön rakennetta (le Roux et a. 2013a; 
Niittynen 2015).  
Hypoteesi 2b: Toiminnallisten ryhmien välillä on eroja: ruohot asettuvat ei-happamaan osaan 
pH-gradienttia, varvut pääosin happamaan. Varpujen, etenkin kesävihantien, on havaittu 
viihtyvän enemmän happamilla ja ruohojen ei-happamilla alueilla (Gough et al. 2000; Hobbie 
et al. 2005; Eskelinen et al. 2009). Varpulajeja esiintyy oletettavasti tasaisemmin sekä 
happamilla että ei-happamilla alueilla toisin kuin ei-happamille alueelle rajoittuneet ruohot, 
vaikka varpujen biomassa onkin suurempi happamilla alueilla (Walker et al. 1994).  
 
3. Miten maaperän pH selittää putkilokasvien ja eri toiminnallisten ryhmien 
lajirunsauksia? 
Hypoteesi 3a: Arktis-alpiinisten alueiden putkilokasvien lajirunsaus korreloi positiivisesti 
maaperän pH:n kanssa. Tämä on todettu aiemmissa arktisissa ja alpiinisissa tutkimuksissa 
(Chytry et al. 2007; Gough et al. 2000; Volanthen et al. 2006; Walker at al. 1998, 2001).  
Hypoteesi 3b: Maaperän pH:n vaikutus vaihtelee toiminnallisten ryhmien kesken: ruohojen 
lajirunsaus on suurempaa ei-happamilla alueilla, varpujen kohdalla pH:n merkitys 
vähäisempi. Ruohoja on havaittu olevan enemmän ei-happamilla alueilla (Gough  et al. 2000; 
Eskelinen et al. 2009). Varpuja esiintyy enemmän ei-happamilla alueilla, mutta myös ei-
happamilla alueilla, joten pH:n vaikutus ei ole niille niin voimakas (Walker et al. 1994). 
Varpuihin vaikuttaa todennäköisesti pH:ta enemmän lämpötila, etenkin kesävihannilla 
varvuilla (Euskirchen et al. 2009; Zamin et al. 2014). 
 
3. Teoreettinen viitekehys 
3.1 Arktis-alpiininen ympäristö ja lajisto 
Arktisten alueiden putkilokasvilajisto on sopeutunut lyhyeen kasvukauteen, kylmään 
ilmastoon, pitkään talveen sekä kesän runsaaseen valoon (Billings & Mooney 1968). Kylmä 
ilmasto aiheuttaa hitaan hajoamisnopeuden ja kasvien saatavilla olevien ravinteiden 
niukkuuden (Robinson 2002). Topografinen vaihtelu muokkaa alueen ilmasto-olosuhteita, 




orografisia sateita (Oksanen & Virtanen 1995) sekä lumipeitteen paksuudelta erilaisia alueita 
(Billings 1973; Litaor et al. 2002). Lajien määrä vähenee korkeuden kasvaessa (Körner 2004; 
Bruun et al. 2006), mikä johtuu haastavista ympäristöolosuhteista huipulla (Oksanen & 
Virtanen 1995). Esimerkiksi voimakas tuuli ja sen aikaansaama talven vähäinen lumipeite 
tekevät olot haastaviksi.  
Moni arktinen putkilokasvilaji esiintyy myös alpiinisessa ympäristössä. Tällaisia lajeja 
kutsutaan arktis-alpiinisiksi (Billings & Mooney 1968). Arktisten putkilokasvilajien on havaittu 
olevan erilaisia kuin samojen lajien pienempien leveysasteiden yksilöt. Tämän takia uskotaan, 
että niiden evoluutiohistoria on erilainen ja että ne ovat sopeutuneet menneisyydessä jo useaan 
otteeseen muuttuvaan ilmastoon (Cranford et al. 1994). Arktis-alpiininen kasvillisuus on 
sopeutunut lyhyeen kasvukauteen kasvaen nopeasti heti kun lumi on sulanut (Billings & 
Mooney 1968). Muuten kasvu jää hitaaksi johtuen niukasta ravinteidensaannista. Lajit ovat 
sopeutuneet stressiolosuhteisiin niin, että säilyttävät hidaskasvuisuutensa niinäkin hetkinä, kun 
ravinteita on hyvin saatavilla (Chapin 1991). Pitkä valoisa aika mahdollistaa pitkän 
yhteyttämisajan, vaikka kasvukausi jääkin lyhyeksi (Billings 1973). Kasvit ovat usein matalia 
ja tiheästi mätästäviä voidakseen hyötyä lumen suojasta ja ylläpitääkseen sopivampia kosteus- 
ja lämpöolosuhteita (Billings & Mooney 1968; Billings 1974). Aktis-alpiininen lajisto ei ole 
tasaista vaan hyvinkin heterogeenistä (Virtanen et al. 2006). Tämä johtuu ympäristötekijöiden 
heterogeenisyydestä alueella: lajirunsaus on suurempaa mitä heterogeenisempi ympäristö 
(Dufour et al. 2006). Alpiininen kasvillisuus suosii pääosin kalkkipitoisia, korkean pH:n alueita 
(Schmidtlein & Ewald 2003). Arktinen lajisto puolestaan on sopeutunut kestämään myös 
happamempia olosuhteita (Virtanen et al. 2006). 
 
3.2 Lajirunsaus 
Lajirunsaus (species richness) kertoo lajien määrän jollain alueella. Se on 
mittakaavariippuvainen, vaihdellen alueen koon ja ajallisen muutoksen mukaan (Whittaker et 
al. 2001). Kun lajirunsauden alueen koko on määritelty, puhutaan lajitiheydestä (species 
density). Muita lajirunsautta määrittäviä termejä ovat alfa-, beta- ja gammadiversiteetti 
(Whittaker 1960). Alfa-diversiteetin kuvatessa yksittäisen kasvupaikan lajiyhteisöä, on 
gammadiversiteetti monen kasvupaikan muodostaman alueen lajirunsaus. Beta-diversiteetti 
puolestaan kertoo kahden paikallisen yhteisön eroista, tai paikallisen yhteisön erilaisuudesta 




abioottisilta ja bioottisilta tekijöiltään yhteneväiseksi ympäristöksi. Lajirunsaus on kiinnostavaa 
sekä suojelunäkökulmasta että ekosysteemin muutosten näkökulmasta. Lajirunsauden haaste 
on se, ettei se kerro kuinka tasaisesti lajiyhteisö on jakautunut lajiyhteisön sisällä, esimerkiksi 
onko suurin osa lajirunsaudesta jonkin toiminnallisen ryhmän lajeja (Tuomisto 2010). 
 
Lajirunsauteen vaikuttavat lajien selviytymisstrategiat. Grimen (1977) teorian mukaan 
kasveilla on kolme selviytymisstrategiaa: stressinsietäjät, kilpailijat ja ruderaatit. 
Tutkimusalueen lajisto sisältää pääosin stressitolerantteja ja kilpailijoita. Stressi kuvastuu 
jonkin ympäristötekijän, kuten ravinteiden, veden tai valon puutteena. Häiriöt ovat puolestaan 
ympäristössä tapahtuvia muutoksia, jotka aiheuttavat fyysistä vahinkoa kasville (Grime 2001). 
Stressi ja häiriöt säätelevät lajirunsautta yhdessä lajipoolin, tuottavuuden, kolonisaation, 
lajipoolin ja spatiaalisen heterogeenisyyden kanssa (Grace 1999).  
 
Lajirunsautta säätelevät myös lajien väliset suhteet. Ne ovat joko negatiivisia tai positiivisia 
riippuen ympäristöolosuhteista. Vähäravinteisissa olosuhteissa fasilitaation eli positiivisen 
vuorovaikutuksen määrä on suurta, kun taas ravinnerikkaissa olosuhteissa kilpailu kasvaa. Tätä 
kutsutaan stressigradienttihypoteesiksi (Bertness & Callaway 1994; Callaway 1997). 
Lajipooliteorian mukaan kilpailu ei ole yhtään suurempaa ravinteikkaassa kuin 
vähempiravinteikkaassa ympäristössä, vaan lajipooli sisältää tietyn määrän kuhunkin 
ympäristöön sopeutuneita yksilöitä, jotka pärjäävät omassa ympäristössään parhaiten (Taylor 
et al. 1990). Lajirunsauden on havaittu olevan suurinta stressogradientin keskellä, sillä 
ravinteikkailla alueilla kilpailu kasvaa (Grime 1973) ja ympäristöolosuhteiltaan karuilla alueilla 
stressi lisääntyy (Billings & Mooney 1968). Arktis-alpiinista lajirunsautta säätelevät kilpailu-
tuottavuus-suhde. Grimen (1973) teorian mukaan lajirunsauden ja tuottavuuden suhde on 
unimodaalinen. Virtanen kollegoineen (2013) havaitsi, että tundra-alueilla suurin lajirunsaus 
saavutetaan, kun sekä tuotanto että kilpailu ovat alhaisia. Niin tuotannon kasvu että 
vähentyminenkin sitä vastoin pienentävät lajirunsautta.  
 Koska toiminnalliset ryhmät ovat sopeutuneet erilaisiin ympäristöihin, oletetaan 
heterogeenisen ympäristön lisäävän toiminnallisten ryhmien runsautta alueella ja sitä kautta 
lajirunsautta (Pausas & Austin 2001). Lajirunsauden mallinnuksessa on monia haasteita, sekä 
selittävien tekijöiden ja vasteiden kompleksisuudesta että mittakaavan merkityksestä. Pausas & 
Austin (2001) toteavat, että yksittäisen ympäristömuuttujan gradientin tutkimisen sijasta tulisi 




keskinäiset vaikutukset. Samoin tulisi heidän mielestään käyttää muuttujia, joilla on suora 
vaikutus kasveihin. Suorat muuttujat voivat olla esimerkiksi kasvien tarvitsemia resursseja 
(ravinteet, vesi), tai kasvien fysiologiaan vaikuttavia (valo, pH). Epäsuorat muuttujat 
vaikuttavat kasveihin jonkin muun muuttujan kautta (esim. korkeus) (Guisan & Zimmermann).  
 
3.3  Lajirunsaus ja pH 
Putkilokasvien lajirunsauden ja pH:n välillä on havaittu voimakas korrelaatio (Gough et al. 
2000; Walker at al. 1998, 2001; Gould & Walker 1999), mutta korrelaation suunta vaihtelee 
tutkimusten välillä. Pärtel (2002) havaitsi sen vaihtelevan globaalisti leveysasteiden mukaan: 
päiväntasaajan happamilla alueilla korrelaatio on negatiivinen kun taas leveysasteiden 
kasvaessa korrelaatio muuttuu positiiviseksi. Pärtel selitti korrelaation alueellista vaihtelua 
geologisen historian ja lajipoolin avulla: kallioperältään happamilla alueilla lajisto on 
sopeutunut happamiin oloihin, kun taas kallioperältään ei-happamilla alueilla korkeampiin pH-
arvoihin (kuva 1). Ewald (2003) havaitsi, että kasvilajipooli Keski-Euroopassa on suuremmalta 
osalta ei-happamia alueita kuin happamia alueita suosivaa. Hän selitti vallitsevaa trendiä 
Pleistoseenin pullonkaulailmiöllä, joka suosi enemmän ei-happamiin kuin happamiin oloihin 
sopeutuneita kasvilajeja.  
Pärtelin ja Ewaldin tulokset ovat saaneet niin kannatusta (Chytry 2003; Chytry 2007) kuin 
kritiikkiäkin (Peet et al. 2003). Chytry kumppaneineen (2007) tutki Siperiassa kolmen eri 
ympäristön happamuutta ja suhdetta lajirunsauteen: tundran, taigan ja kuivan aron. 
Pleistoseeniajalla tundra- ja taiga-alueet olivat aron lailla kuivan ei-happamia, mutta muuttuivat 
Holoseeniajan sateiden jälkeen happamiksi. Tutkijat havaitsivat, että huolimatta muutoksesta 
happamilla tundra- ja taiga-alueilla pH:n ja lajirunsauden välinen korrelaatio oli positiivinen 
kuten ei-happamilla aroillakin, ja tukivat näillä tuloksilla lajipooliteoriaa. Kritiikki teoriaa 
kohtaan perustuu sen toimimattomuuteen muualla kuin Euroopassa. Esimerkiksi Peet 
kumppaneineen (2003) havaitsivat Pohjois-Amerikassa tehdyssä tutkimuksessaan, että 
happamalla alueella lajirunsauden ja pH:n välinen korrelaatio ei ollut negatiivinen vaan 
positiivinen, eikä korrelaatiota voitu selittää geologisen historian ja lajipoolin avulla. Schuster 
& Diekmann (2003) lisäsivät, ettei lajipooli selitä neutraalin maaperän suurta lajirunsautta eikä 
sitä, että pH:n kasvaessa lajirunsaus ei jatka kasvuaan vaan muodostaa pikemminkin 
yksihuippuisen kuin lineaarisen käyrän. He esittivät, että syy lajirunsauden laskuun pH 
kasvaessa johtuu korrelaatiosta muihin ympäristötekijöihin. Myös Gould & Walker (1999) 




(1973) havaintoja, jonka tutkimuksissa lajirunsaus on suurinta 6.1-6.5 välillä. Selitykseksi hän 
toisti lajiston sopeutumista eri pH-olosuhteisiin. Veetas kumppaneineen (1997) havaitsi 
Himalajalla tehdyssä tutkimuksessaan pH:n putkilokasvien lajirunsauden lineaarisen 
korrelaation jatkuvan vielä reilusti yli pH 7 (kuva 1).  
Putkilokasvien lajirunsauden ja pH:n välisen korrelaation suunnan lisäksi on tutkittu sen 
voimakkuutta ja havaittu, että korrelaation voimakkuus riippuu kasvillisuustyypistä. Balkanilla 
tehdyssä tutkimuksessa (Hájková et al. 2006) havaittiin korrelaation olevan voimakasta 
tutkittaessa arktis-alpiinista kasvillisuutta, kun taas boreaalisen kasvillisuuden ja pH:n väliltä ei 
löydetty ollenkaan korrelaatiota.  
 
 
Kuva 1. Happamassa viihtyvien kasvien lajirunsaus korreloi negatiivisesti pH:n kanssa, ei-
happamilla alueilla viihtyvien lajien lajirunsaus positiivisesti pH:n kanssa. Lajipooliteoriaan 
perustuen ei-happamilla alueilla on enemmän kalkinsuosijoita kuin happamassa viihtyviä lajeja 
(Taylor et al. 1990). Kun lajipooli kattaa molempia, syntyy yksihuippuinen korrelaatio. 
 
 
3.4  Toiminnalliset ryhmät 
Kasvillisuus voidaan jaotella toiminnallisiin ryhmiin riippuen niiden tavoista reagoida 
ekologisiin prosesseihin ja muutoksiin ympäristössä (Chapin et al. 1996). Tällaisia ekologisia 
prosesseja ovat esimerkiksi ravinteidenotto tai haihduttaminen ja ympäristömuutoksia 
esimerkiksi kasvin saatavilla olevien ravinteiden lisääntyminen tai ilmaston lämpeneminen. 
????? ???????????????? ???????? ??????? ??????????? ??????? ??????????????? ??? ???? ???????? sisältäen 
laajimmillaan seuraavat ryhmät: ainavihannat varvut (evergreen shrubs), kesävihannat varvut 
(deciduous shrubs), sarat (sedges), monivuotiset heinämäiset kasvit (grasses/graminoids), 




myös kapea-alaisemmin, jolloin ulkopuolelle jäävät puut, sammalet ja jäkälät, ja sarat 
yhdistetään heinämäisiin kasveihin (Arft et al. 1999). Toiminnallisten ryhmien lukumäärästä ja 
niiden jaottelutavasta on erimielisyyksiä, eikä siitä löydy yhtä ainoata linjausta (Woodward & 
Cramer 1996; Lavorel et al. 1997).  Tässä tutkimuksessa käytetään Arftin ja kumppaneiden 
(1999) linjaamaa kapea-alaista jaottelua. Sanikkaiset on sijoitettu heiniin.  
Toiminnallisia ryhmiä on käytetty usein arktis-alpiinisen kasvillisuuden tutkimuksissa, etenkin 
kun tarkastellaan kasvien reagointia muuttuvaan ilmastoon (Arft et al. 1999). Toiminnallisten 
ryhmien soveltuvuutta kyseisiin tutkimuksiin perustellaan sillä, että arktis-alpiininen 
kasvillisuus sisältää suuren kirjon toiminnallisia ryhmiä ja että jokainen toiminnallinen ryhmä 
sisältää lajeja, jotka kykenevät siirtymään muuttuvan ilmaston myötä mieluisampiin 
elinympäristöihin (Chapin et al. 1996). Lisäksi kilpailun oletetaan olevan suurempi 
toiminnallisten ryhmien sisällä kuin välillä, koska niiden oletetaan reagoivan samoin eri 
ympäristömuuttujiin ryhmän sisällä. Kilpailun huomioiminen on olennaista, sillä se on 
tärkeässä osassa lajirunsautta selittäviä teorioita, kuten resurssi- ja häiriögradientteja (Pausas ja 
Austin 2001).  
Toiminnallisten ryhmien erilaista reagointia ympäristöön on selitetty niiden elonmuodoilla. 
Morris kumppaneineen (2008) havaitsi, että yksivuotiset kasvit reagoivat herkemmin 
muutoksiin kuin monivuotiset. Monivuotiset kasvit kestävät paremmin muutoksia ja siten 
selviävät todennäköisemmin tulevista muutoksista ilmasto-oloissa. Toiminnallisten ryhmien on 
havaittu reagoivan eri tavoin lämpenevään ilmastoon (Chapin et al 1996; Artf 1999; Alatalo 
2014) varpujen pärjätessä parhaiten (Molau 2010; Myers-Smith et al. 2011; Sistla et al. 2013). 
Varpukasvien leviämisellä arktisilla alueilla on todennäköisesti vaikutusta koko ekosystemiin, 
minkä takia ilmiö on herättänyt kiinnostusta tutkijoiden keskuudessa. Varpukasvien ja 
ympäristön välinen vuorovaikutus on monimutkainen systeemi (Myers-Smith et al. 2011). 
Varpujen pinta-alan kasvun vaikutus arktiseen ekosysteemiin vaihtelee mittakaavatason 
mukaan. Varpukasvien on havaittu kohottavan maaperän lämpötiloja, mikä puolestaan 
kiihdyttää hajotustoimintaa (Sturm et al. 2005). Varpukasvien on havaittu myös vähentävän 
maanpinnan albedoa, mikä puolestaan lämmittää ilmakehää entisestään (Chapin et al. 2005). 
Dominoivan varpukasvillisuuden vaikuttaa arktisten alueiden hiilen kiertoon. Varpujen karike 
on laadultaan hitaasti hajoavampaa kuin heinien ja ruohojen, ja varpuvaltaisilla alueilla 
mikrobien hajotustoiminta on hitaampaa (Meyer-Smith et al. 2011). Kuitenkin varpujen 




(Mack et al 2004). Varpuvaltaisilla alueilla on havattu suuremmat C/N pitoisuudet kuin ei-
happamilla alueilla (Eskelinen et al. 2009).  
Toiminnallisten ryhmien käytössä on havaittu myös ongelmia ja monimutkaisuutta. Dorman & 
Woodin (2002) kritisoivat niiden käyttöä, koska kasvien reagointi muutoksiin ympäristössä ei 
aina jakaudu toiminnallisten ryhmien mukaan. Heidän mielestään tulisi pitäytyä lajitasolla, 
ennen kuin parempi jaottelu kehitetään. Little kumppaneineen (2015) ovat samaa mieltä, lisäten 
ongelmien joukkoon yksittäisten lajien dominoivan vaikutuksen: reagoinnin voimakkuus 
vaihteli lajitasolla toiminnallisten ryhmien sisällä.  
 
Ryhmien käyttö on monimutkaista myös siksi, että niiden on havaittu reagoivan vaihtelevasti 
ympäristöön riippuen ajasta (Elmendorf et al. 2012, Alatalo et al. 2014), alueesta (Elmendorf 
et al. 2012, Little et al. 2015) ja vuorovaikutuksesta toisten kasvien kanssa (Pajunen et al. 2011). 
Elmendorf kumppaneineen (2012) havaitsi aiemmista tutkimuksista poiketen (Arft 1999, 
Dorman & Woodin 2002), että ajalla oli suuri merkitys lämpötilan vaikutuksessa eri 
toiminnallisten ryhmien kasvuun ja esiintymiseen. Esimerkiksi varpukasvit reagoivat lyhyellä 
aikavälillä lämpenemiseen, mutta ajan myötä kasvu ja leviäminen hidastuivat, kun taas heinillä 
ja ruohoilla ei havaittu temporaalista vaihtelua reagoinnissa lämpötilan muutoksiin. 
Temporaalisuuden lisäksi kasvupaikan sijainnilla on havaittu olevan merkitystä: lämpimillä 
alueilla lämpötilan kohottaminen vaikutti voimakkaammin varpuihin, kun taas kylmällä 
alueella heiniin ja ruohoihin (Elmendorf et al. 2012). Little kumppaneineen (2015) puolestaan 
havaitsi, että ravinneköyhemmillä nummilla sekä puolukka että tunturisara reagoivat 
ravinteiden lisäämiseen, kun taas niityillä molemmat lajit reagoivat lämpötilan muutoksiin. 
Kaikki nämä tekijät tulisi huomioida käytettäessä toiminnallisia ryhmiä 
ilmastonmuutostutkimuksessa. 
Kasvit vaikuttavat myös toinen toisiinsa kilpailun kautta niin toiminnallisten ryhmien tasolla 
kuin lajitasollakin. Pajujen ja vaivaiskoivun on havaittu levitessään vähentävän alueen 
lajirunsautta, sillä korkeiden varpukasvien peittoasteen kasvaessa kilpailu valosta kiihtyy, 
jolloin matalien ainavihantien varpujen, heinien ja ruohojen peittoasteet vähenevät (Pajunen et 
al. 2011). Toiminnallisten ryhmien käyttäminen sisältää haasteita ja vaatii monimutkaisten syy-







3.5  Maaperän pH 
Maaperän pH mitataan negatiivisena logaritmina, joka kertoo maaperän vetyionien 
aktiivisuudesta (Chapin et al. 2012). Maaperän happamuus koostuu kahdesta osasta: vapaat 
vetyionit maaperässä muodostavat aktiivisen happamuuden (active acidity), mistä maaperän pH 
mitataan. Suurin osa maaperän vetyioneista kiinnittyy kuitenkin löyhästi kiinteisiin 
partikkeleihin, usein savipartikkeleihin tai maaperän orgaaniseen ainekseen (kuva 2a). Tätä 
maaperään kemiallisesti sitoutuneen vedyn muodostamaa happamuutta kutsutaan 
potentiaaliseksi happamuudeksi (potential acidity). Yhdessä nämä muodostavat maaperän 
kokonaishappamuuden. Mitä pienempi maaperäpartikkelin koko on, sitä suurempi on sen pinta-
ala suhteessa tilavuuteen, ja sitä enemmän maaperään pystyy sitoutumaan vetyioneja. Tästä 
johtuen hienojakoisemmassa maa-aineksessa on suurempi kokonaishappamuus (Allaway 1957, 
kuva 2b).  
Kasvien saatavilla olevat ravinteet ovat kiinnittyneet positiivisina ioneina negatiivisiin 
maapartikkeleihin.  Prosessi, jossa negatiivisesti varautuneeseen maapartikkeliin kiinnittynyt 
kationi korvaantuu jollain muulla kationilla, kutsutaan kationinvaihdoksi (kuva 2c). 
Kationinvaihtokapasiteetti (CEC) on se kokonaismäärä kationeita, joka on tietyllä hetkellä 
kiinnittyneenä maapartikkeliin. Orgaanisella aineksella on paljon suurempi 
kationinvaihtokapasiteetti kuin esimerkiksi savipartikkelilla. Koska korkeilla leveyksillä 
maaperä sisältää huomattavasti enemmän orgaanista ainesta kuin savipartikkeleita, on näiden 
alueiden CEC myös isompi (Chapin et al. 2012). Katoninvaihtokapasiteetti on myös osittain 
pH sidonnainen: maaperän pH:n noustessa CEC on havaittu kasvavan (Hobbie & Cough et al. 
2002), tosin positiivinen korrelaatio ei päde kaikissa ympäristöissä, johtuen hapon vahvuuden 
(Acid strength, pKa) vaihtelusta  (Ross et al. 2008). Hapon vahvuus kuvastaa, kuinka helposti 
vetyionit sitoutuvat uudelleen kerran irrottuaan (Valentine & Binkley 1992).  
 
Maaperä happamoituu luonnostaan. Hiilidioksidin ja veden reagoidessa keskenään muodostuu 
hiilihappoa. Kalsium-, kalium- ja magnesiumionien huuhtoutuessa veden mukana maaperästä 
pH alenee. Kationeiden sitoutuminen ja irtoaminen maapartikkeleista vaihtelee: esimerkiksi 
Na+ K+, Ca2+ ja Mg2+ sitoutuvat, mutta myös irtoavat helpommin kuin esimerkiksi H+,  Al3+ ja 
Fe3+ (Chapin et al. 2012). Tämä johtuu alumiinin ja raudan suuremmasta positiivisesta 
varauksesta, sekä yksittäisten vetyionien pienestä tilavuus-pinta-alasuhteesta, joka 
mahdollistaa tiukan sidoksen. Tämän takia kallioperältään vanhoilla alueilla on vähemmän 




kasvit happamoittavat jatkuvasti maaperää juurten orgaanisten happojen ja vapautuvien 
vetyionien kautta. Huolimatta jatkuvasta sateen ja orgaanisen aineksen hajoamisen lisäämästä 
vetyionien määrästä, ympäristön pH-arvo pysyy suhteellisen samana pitkään (Chapin et al. 
2012). Tätä maaperän kykyä vastustaa pH-muutosta kutsutaan puskurointikyvyksi (buffering 
capacity). Maaperän puskurointikyky vaihtelee maaperän hienojakoisuuden mukaan (kuva 3b) 
ja on myös pH riippuvainen (Magdoff & Bartlett 1985). Suurin puskurointikyky on pH:n ollessa 
joko alle neljän tai yli seitsemän. Tällä välillä, pH 4-pH 7, kasvaa pH:n titraatiokäyrä  
lineaarisesti (kuva 3). 
 
Kuva 2. A) Maaperän emäskationit (vihreä) ja happamat kationit (lila) kiinnittyvät joko 
negatiivisesti varautuneisiin maapartikkeleihin tai ovat vapaana maaperän liukoisessa osassa, 
josta ne voivat huuhtoutua (punaiset nuolet). B) Maapartikkelien hienojakoisuus vaikuttaa niin 
maaperän puskurointikykyyn happamuutta vastaan kuin maaperän kokonaishappamuuteenkin. 
C) Maaperän happamoituessa vetyionit syrjäyttävät maapartikkeleihin kiinnittyneet 
emäskationit. 
 
Kuva 3. Titraatiokäyrä kuvaa liuoksen puskurointikykyä eli pH arvon muutosta lisättäessä 
emästä. Puskurointikyky on suuri pH:n ollessa <4 ja >7. Niiden välissä titraatiokäyrä on 






3.5.1 Maaperän pH:ta säätelevät tekijät 
Maaperän happamuuden spatiaalista vaihtelua selittäviä tutkimuksia löytyy vain vähän: pääosa 
pH:ta käsittelevistä artikkeleista keskittyy kuvaamaan happamuuden vaikutusta ekosysteemille. 
Lisäksi happamuuden vaihtelua arktisilla alueilla on tutkittu lähinnä alueellisella mittakaavalla 
(Ping et al. 1998, Walker et al. 1998), kun taas paikallisen mittakaavan vaihtelusta ei löydy 
tutkimuksia (Zona et al. 2011). Maaperän happamuutta sääteleviä tekijöitä voidaan tarkastella 
Jennyn (1941) maaperää muokkaavien tekijöiden, topografian, eliöstön, kallioperän, ilmaston 
ja ajan kautta (Ping et al. 2005). Lisäksi tulee huomioida suoraan vaikuttavat maaperätekijät.  
Ilmasto on alueellisella mittakaavalla tärkeä pH:ta selittävä tekijä, pääosin sadannan ja 
lämpötilan kautta. Leveysasteittain vaihettuvia, ilmaston muokkaamia, pH gradientteja on 
havaittu niin Alaskassa (Ping et al. 1998; Walker et al. 1998; Walker & Everett 1991) kuin 
Euraasiassakin (Virtanen et al. 2006). Maaperä muuttuu happamammaksi leveysasteiden 
pienentyessä, kun lämpötila ja sateisuus kasvavat. Lämpötilan kohoaminen kiihdyttää 
orgaanisen aineksen hajoamista, jolloin maaperään vapautuu vetyioneja ja happamoituminen 
tehostuu (Michaelson et al. 2012). Kylmällä ikirouta-alueella huuhtoutuminen on hidasta, mikä 
hidastaa karbonaattien poistumista ja pitää alueen pH:n korkeana (Ping et al. 2005). Routa-
alueilla orgaanisen kerroksen ja siitä irtoivan orgaanisten happojen määrä jää myös pieneksi 
(Kade et al 2005). Kosteilla, happamilla alueilla on paljon kemiallista rapautumista (Ping et al. 
1998), mikä muokkaa maaperän ravinnepitoisuuksia. Nopeasti rapautuvat kalium, kalsium ja 
magnesium vähenevät, kun taas hitaammin rapautuvia alumiinia ja rautaa paljon maaperässä 
(Ping et al. 2005; Chapin et al. 2012). Ilmastonmuutoksen ennustetaan siirtävän happaman 
alueen rajoja pohjoiseen (Walker et al. 1998, 2001).  
 
Ilmasto säätelee myös geomorfologisia prosesseja (Aalto & Luoto 2014), jotka puolestaan 
vaikuttavat maaperän pH:n vaihteluun, tosin pienemmällä mittakaavatasolla. Alueet, joilla 
esiintyy routakuohuntaa, on havaittu ympäristöään emäksisemmäksi (Bockheim et al. 1998), 
muokaten pH gradientteja, jotka voivat vaihettua hyvinkin lyhyellä välimatkalla (Jonasson & 
Sköld 1983;  Zona et al. 2011). Lämpötilan noustessa yli 2 astetta ennustetaan geomorfologisten 
prosessien vähenevän lähes olemattomiin (Aalto ja Luoto 2014), minkä voi olettaa kiihdyttävän 
alueiden happamoitumista pH-muutoksia puskuroivien prosessien hävitessä.  
Topografia vaikuttaa välillisesti happamuuteen maaperätekijöiden kautta, säätelemällä 




tasolla mikrotopografian säätelemien maaperätekijöiden oletetaan vaikuttavan maaperän 
happamuuteen (Litaor et al. 2002). Maaperän lämpötilan ja kosteuden on havaittu vaihtelevan 
hyvinkin lyhyellä välimatkalla (Scherrer & Körner 2011; Aalto et al. 2013; le Roux et al. 
2013a), minkä voisi olettaa vaikuttavan myös pH:n paikalliseen vaihteluun. Maaperän kosteus 
vaihtelee myös vuodenaikojen mukaan, jolloin happamuudellakin on mahdollisesti 
vuodenaikaista vaihtelua, lähinnä lumen ja sulamisvesien kautta. Lumen on havaittu olevan 
tärkeä maaperää säätelevä tekijä (Edwards et al. 2007). Esimerkiksi aikaisemmin sulavien 
alueiden maaperä on happamampi kuin myöhemmin sulavien (Staton et al. 1994). Lumipeitteen 
alueellisen vaihtelun onkin havaittu vaikuttavan maaperän paikalliseen vaihteluun (Löffler & 
Pape 2008). Lumipeite vaikuttaa happamuuteen myös sulamisvesien kautta, sillä 
lumipeitteeseen varastoituu happamia ioneja, jotka sulaessaan happamoittavat vesiä ja 
kasautumistuotteita (Kuhn 2001). 
 
Maaperän pH:n on havaittu laskevan rinteitä alaspäin mentäessä, mikä johtuu luultavasti 
kosteusolosuhteista ja hienojakoisen aineksen kasautumisesta rinteen alaosiin (Brubaker et al. 
1993, Chen et al. 1995). Kuitenkin Giblin kollegoineen (1991) havaitsi, että pH nousee rinteitä 
alas mentäessä, happamimpien alueiden sijaitessa huipulla. Gensac kollegoineen (1990) 
havaitsi rinteen viettosuunnan vaikuttavan happamuuteen. Tätä voidaan selittää säteilyn 
vaikutuksella rinteiden epätasaisiin lämpö- ja kosteusolosuhteisiin (Isard 1986). 
Alueen kallioperä vaikuttaa happamuuteen raekoon, mineraalien ja niiden kemiallisten 
ominaisuuksien kautta (Osman 2013). Kalkkipitoisen kallioperän alueella maaperä on yleensä 
ei-hapan, kun taas silikaatteja sisältävän kallioperän alueella hapan (Arnesen et al. 2007). 
Kallioperän vaikutus voi kuitenkin muuttua ajan myötä, etenkin kosteilla ja lämpimillä alueilla, 
joilla kemiallinen rapautuminen on tehokasta. Ajan myötä kallioperän vaikutus maaperään 
vähenee, ja muut maaperää muokkaavat tekijät tulevat tärkeämmiksi (Osman et al. 2013). Tämä 
on havaittu esimerkiksi Tamm & Hallbäcken (1988) havaitsivat pH:n vaihtelevan enemmän 
maannoksen ylemmissä kuin alemmissa kerroksissa. Tämä kertoi eliöstön vaikutuksen olevan 
suurempaa kuin kallioperän. He totesivat orgaanisen aineksen säätelevän voimakkaimmin 
maaperän happamuutta.  
 
Kasvillisuudella on tärkeä merkitys maaperän kemiallisia olosuhteita säätelevänä tekijänä, ja 
kasvillisuudella on havaittu olevan monia eri tapoja vaikuttaa pH:hon (Ehrenfeld et al. 2005). 




tapahtuva vetyionien vapautuminen on kompleksinen tapahtuma, jolle on monia syitä: se voi 
johtua esimerkiksi raudanpuutteesta tai kasveille myrkyllisen alumiinipitoisuuden rajoittamasta 
typenotosta, jonka seurauksena vetyionien vapautuminen maaperään tehostuu (Hinsinger 
2003). Kasvien tuottamat orgaaniset hapot ovat toinen yleinen maaperän happamuutta säätelevä 
tekijä. Myös orgaanisen aineksen mineralisoituessa maaperä happamoituu orgaanisen aineen 
muuttuessa hapoksi ja rikin ja typen hapettuessa typpi- ja rikkihapoiksi. Kasvit vaikuttavat 
maaperän happamuuteen myös epäsuorasti edistämällä mineraalien rapautumista, jolloin 
vapautuu vetyioneja sekä ottamalla kalsiumia ja muita kationeja syvältä maaperästä ja 
vapauttamalla niitä karikkeena maaperän pintaosiin (Richter 2001). Erilainen kasvillisuus 
tuottaa eri määriä orgaanisia happoja ja kuluttaa eri määriä maaperän kalsiumioneja, mikä saa 
aikaan erilaiset happamuusolosuhteet maaperässä kasvillisuudeltaan erilaisilla alueilla (Finzi et 
al. 1998). Kalsiumionien ja muiden kationien käytön vaikutus happamuus perustuu maaperän 
kationinvaihtokapasiteettiin: kasvien ravinteidenotto muokkaa positiivisten ja negatiivisten 
ionien suhdetta maaperässä, minkä tasapainottamisessa vapautuu vetyioneja H+ tai hydroksidi-
??????? ???. Kasvit tuottavat myös laadultaan erilaista kariketta. Esimerkiksi ruohojen ja 
varpujen karike on hyvin erilaista, varpujen karikkeen sisältäessä enemmän orgaanisia happoja 
(Eskelinen et al. 2009).  
Putkilokasvien lisäksi sammaleilla, etenkin rahkasammalilla, on havaittu voimakas vaikutus 
maaperän happamuusoloihin (van Breemen 1995; Gough et al. 2000). Kun rahkasammalten 
määrä kasvaa, pH alenee entisestään ja maaperän kosteus kasvaa, koska rahkasammalet 
muokkaavat maaperän kalsium- ja vetyionipitoisuuksia ja pidättävät vettä (Clymo 1973). 
Niiden soluseinissä olevat polyuroniset hapot vaihtavat kationit vetyioneiksi. Myös kasvinosien 
hidas hajoaminen saa aikaan orgaanisten happojen syntymistä. Näistä johtuen rahkasammalen 
kasvupaikoilla voi pH tippua jopa neljään. Maaperän happamuus muuttuu muutamassa 
vuodessa jo sammalten leviämisvaiheessa, poistaen happamuutta kestämättömät kilpailijat 
alueelta. Rahkasammalet vaikuttavat maaperän happamoitumiseen myös välillisesti: ne 
varastoivat vettä lisäten maaperän kosteutta, estävät putkilokasvien juurten kasvamista 
muokkaamalla maaperän rakennetta vähentäen sen tiheyttä ja tuottavat turvetta, joka estää 
ravinteiden pääsyn maaperän pintaosiin (van Breemen 1995).  
Kaikki Jennyn (1941) maaperää muokkaavista tekijöistä säätelee maaperän pH:ta välillisesti, 
lukuun ottamatta kasvillisuutta, jolla on myös suora vaikutus (kuva 4). Vaikutus ei ole 
yksisuuntainen, vaan pH muodostaa takaisinkytkentöjä niin maaperätekijöiden kuin 




mittakaavan mukaan: paikallisella tasolla vaihtelua on selitetty pääosin mikrotopografialla ja 
sen säätelemillä maaperätekijöillä, routakuohunnalla ja kasvillisuudella (Litaor et al. 2002; 
Zona et al. 2011), kun taas maisematasolla tuulen kuljettaman lössin, orgaanisen aineksen sekä 
topografian avulla (Walker & Everett 1991; Litaor et al. 2002; Valentine & Binkley 1992) ja 
alueellisella mittakaavalla ilmastolla (Ping 1998; Walker et al. 1998, 2001; Virtanen et al. 
2006). 
 
Kuva 4. Maaperän happamuutta säätelevät tekijät. Mustat nuolet kuvaavat suoraa ja harmaat 
välillistä vaikutusta pH:hon jonkin muun ympäristömuuttujan kautta. Molempiin suuntiin 
osoittava nuoli kertoo molemminpuolisesta vuorovaikutussuhteesta. Jennyn (1941) maaperää 
muokkaavat tekijät vaikuttavat pH:hon maaperätekijöiden kautta lukuun ottamatta eliöstöä, 
jolla on myös suora vaikutus. 
 
3.5.2 Maaperän pH:n vaikutus kasvillisuuteen 
Maaperän pH säätelee monia kasveille tärkeitä maaperän ominaisuuksia, kuten kasvien 
saatavilla olevien ravinteiden määrää ja orgaanisen aineksen hajoamista. Vaikka pH:n 
vaikutusta on tutkittu runsaasti, on sen vaikutukset suhteellisen kompleksisia ja osittain vielä 
ymmärtämättä (Whittinghill & Hobbie 2012).  
Maaperän pH säätelee kasvien saatavilla olevien ravinteiden määriä (Kade et al. 2005), etenkin 
kalsiumin määriä (Kade et al. 2005). Maaperän pH ei kuitenkaan korreloi kaikkien ravinteiden 




havaittu korreloivan pääosin kallioperän, ei maaperän pH:n kanssa (Arensen et al. 2007). 
Alaskalaisissa tutkimuksissa myös lössin merkitys ravinteiden, etenkin natriumin, ja pH:n 
muokkaajana on havaittu suureksi (Walker & Everett 1991). 
Maaperän happamuuden merkitys kasveille arvellaan olevan pääosin välillinen: pH säätelee 
ravinteiden saatavuuden lisäksi myrkyllisen alumiinin pitoisuuksia sekä happamoittavien 
rahkasammalten määrää (Gough et al. 2000). Hapan maaperä on haitallinen kasveille pääosin 
suurien alumiini- ja vetyionipitoisuuksien myrkyllisyyden sekä emäskationeiden (Ca2+, K+, 
Mg2+) vähäisen määrän takia (Marschner 1991). Maaperässä olevan alumiini estää juurten 
kasvua tai pahimmassa tapauksessa tappaa juuret. Maaperässä olevien alumiini-ionien 
aktiivisuutta kiihdyttävät orgaanisen aineksen hapot, alumiinin ollessa haitallisinta alueilla, 
joilla on runsaasti orgaanista ainesta (Hue et al. 1986, Caires et al. 2008). 
Maaperän pH aiheuttaa maaperätekijöiden ja kasvillisuuden välille takaisinkytkentöjä, jotka 
kiihdyttävät toinen toisiaan (Eskelinen et al. 2009). Esimerkiksi pH:n säätelemä orgaanisen 
aineksen hajotustoiminta vaikuttaa ravinteidensaannin kautta kasvillisuuteen, mutta 
kasvillisuus puolestaan vaikuttaa orgaanisen aineksen laatuun, ja näin ollen syntyy 
happamuudeltaan, ravinteisuudeltaan, orgaanisen aineksen ja karikkeen laadulta sekä 
mikrobilajistoltaan erilaisia vyöhykkeitä (Walker et al.1998; Shaver et al. 2001; Eskelinen et 
al. 2009). Maaperän pH:n vaikutus hajotustoimintaan perustuu pH:n säätelemään mikrobien 
aktiivisuuteen sekä lajiyhteisön koostumukseen (Neale et al. 1997; Rousk et al. 2010; Lauber 
et al. 2009; Chu et al. 2010). Happamilla alueilla mikrobilajistosta suurempi osa on sieniä, kun 
taas pH:n noustessa bakteerien osuus kasvaa (Rousk et al. 2010; Eskelinen et al. 2009). Kasvien 
vaikutus pH:n ohessa on merkittävä: ei-happamilla alueilla viihtyvät heinät ja ruohot tuottavat 
orgaanista ainesta, jossa C:N suhde on pieni, mikä puolestaan suosii bakteereja sienten 
kustannuksella (Eskelinen et al. 2009).  
Maaperän pH:n noustessa orgaanisen aineksen liukeneminen on havaittu tehostuvan 
(Andersson et al. 2000; Oste et al. 2002). Koska pH:n noustessa mikrobitoiminta tehostuu 
(Neale et al. 1997; Rousk et al. 2010) voisi olettaa, että pH:n noustessa myös epäorgaanisen 
typen ja hiilen määrä maaperässä kasvaisivat. Maaperän pH:n vaikutus ei kuitenkaan aina ole 
näin yksinkertainen, sillä pH:n lisäksi emäskationit vaikuttavat orgaanisen aineksen 
hajoamiseen. Hobbie & Gough (2002) havaitsivat, että orgaanisen aineksen hajoaminen ja 
typen mineralisaatio ovat suurempia happamilla alueilla, huolimatta mikrobien aktiivisuuden 
heikkenemisestä pH:n laskiessa. Syyksi ehdotettiin emäskationeita, etenkin kalsiumia, joiden 




nousu ei lisää typen ja hiilen määriä vaan päinvastoin hidastaa prosessia. Myöhemmät 
tutkimukset saivat samankaltaisia tuloksia pH:n sekä epäorgaanisen typen ja hiilen määrän 
negatiivista korrelaatiosta (Wang et al. 2012).  
Alaskalaisissa tutkimuksissa jaotellaan karkealla mittakaavalla kasvillisuusalueita pH-
gradientin mukaan (esim. Walker et al. 1994, Walker et al 1998). Leveysasteiden kasvaessa 
hapan alue vaihettuu ei-happamaan, vähäsateisempaan ja kylmempään, alueiden vaihdellessa 
niin kasvillisuudeltaan kuin maaperältäänkin (Walker et al 1998; Walker & Everett, Ping et al. 
1998). Rajat eivät kuitenkaan mene täysin leveysasteiden mukaan, sillä ei-happamia alueita on 
myös kallioperältään emäksisimmillä alueilla (Walker et al 1998).  Happamilla alueilla sateet 
kiihdyttävät kemiallista rapautumista, jolloin emäskationit huuhtoutuvat pois alueelta, mutta 
alumiini ja rautapitoisuudet pysyvät suhteellisen suurina (Shaver et al 2001). Orgaanisen 
aineksen paksuus on suurempi happamilla alueilla, kun taas aktiivisen kerroksen syvyys ja 
routakuohunnan määrät ovat suurempia ei-happamilla alueilla (Walker et al. 1998, Bockheim 
et al. 1998). Varpujen biomassa on suurempi happamilla alueilla, kun taas heinien määrä on 
suurempi ei-happamilla alueilla (Hobbie et al. 1996; Walker et al. 1998). 
 
3.6 Muut ympäristömuuttujat 
 
3.6.1 Maaperän kosteus 
Maaperän kosteuden on havaittu olevan tärkeä putkilokasvien lajiyhteisörakennetta (Kade et al 
2005, le Roux et al. 2013) sekä lajirunsautta (Litaor et al. 2008, le Roux et al. 2013, Löffler & 
Pape 2008) säätelevä tekijä. Arktisilla alueilla sateet ovat lisääntyneet 1900-luvun alusta lähtien 
(Serreze et al. 2000) mutta maaperän kosteuden on kuitenkin havaittu laskeneen viime 
vuosikymmeninä, kasvillisuuden muutosten ja kohonneen lämpötilan aiheuttaman kasvaneen 
haihdunnan vuoksi (Mann et al. 2002; Hinzman et al. 2005). Kylmä ilmasto saa aikaan sen, että 
suuret määrät sadannasta tulevat lumena, minkä merkitys niin ilmastonmuutokselle kuin 
ekosysteemille ovat suuria (Edwards et al. 2007).  
Maaperän kosteus mitataan maaperän huokosissa olevan vapaan veden prosentuaalisesta 
osuudesta. Se on pääosin peräisin vuotuisesta sadannasta ja lumensulamisvesistä (Isard 1986). 
Etenkin talven sadannalla on suuri merkitys maaperän kosteusoloihin (Walker et al. 1994). 
Maaperän vesitase muodostuu sadannan ja potentiaalisen kokonaishaihdunnan erotuksesta 
(Hinzman et al. 2005). Vesi poistuu haihtumalla tai kulkeutumalla puroihin ja vesistöihin. 




1986). Maaperän tekstuurin tärkeys johtuu sen pidätyskyvystä: mitä hienojakoisempaa maa-
aines on, sitä suurempi on maapartikkelien pidättäytymispinta-ala suhteessa tilavuuteen. 
Maaperän raekoko ja orgaanisen aineksen määrä voivat selittää topografian ohella maaperän 
kosteutta jopa ilmastoa paremmin (Walker et al. 1994).  
 
Topografia säätelee veden alueellista jakaumaa: sadanta on suurempaa ylärinteillä verrattuna 
alarinteisiin, mutta alarinteille voi lumen ja sulamisveden kasautuessa syntyä hyvinkin kosteita 
alueita (Oksanen ja Virtanen 1995). Etelärinteet kuivuvat suuremman haihdunnan vuoksi 
nopeammin kuin pohjoisrinteet (Isard 1986). Maaperän kosteuteen vaikuttaa myös suuresti 
topografian ja tuulen muokkaamat lumenkasautumisalueet (Billings & Mooney 1968). 
Topografiset vaihtelut saavat ilman nousemaan, jolloin orogafiset sateet lisääntyvät  (Oksanen 
& Virtanen 1995). Kesän kosteusoloihin vaikuttaa voimakkaasti nivaatiot eli myöhään sulavat 
lumenviipymät, jotka pitävät maaperän kosteuden suurena läpi kasvukauden sulamisvesien 
avulla (Billings & Bliss 1959). Myös kasvillisuudella on vaikutusta mikroilmastoon, sillä 
kasvillisuuden peiton puuttuessa routaprosessit kasvavat ja maaperä kuivuu helpommin (Kade 
et al. 2005). Maaperän kosteuden on havaittu vaihtelevan hyvin pienellä välimatkalla 
huomattavasti, johtuen tundra-alueiden vaihtelevasta topografiasta (le Roux et al. 2013a).  
 
Kuivuus on haitallista kasveille talvella, jos maaperän ollessa vielä roudassa suojaava lumipeite 
yllättäen katoaa. Tällöin säteily saa aikaan kosteuden haihtumisen pois kasvista, mutta kasvi ei 
saa juurillaan vettä maaperästä. Tämä aiheuttaa lehdille kuivuusstressiä ja pahimmassa 
tapauksessa lehtien kuolemisen (Billings & Mooney 1968). Tämä on erityinen riski 
ainavihannille kasveille, jotka eivät uusi yhteyttävää osaansa joka vuosi vaan pysyvät vihreinä 
läpi vuoden. Osa lajeista on sopeutunut kasvamaan lumettomilla, avoimen kuivilla paikoilla, 
vähentämällä haihdutuksen mahdollisimman pieneksi. Tällaisia kuivuudensietäjiä ovat 
esimerkiksi sieliköt (Loiseleuria procumbens) (Billings & Mooney 1968). Avoimella, 
tuulenpuolella rinteellä elävät kasvit ovat sopeutuneet kuivuuteen ja äärimmäisiin 
lämpötilanvaihteluihin (Billings & Mooney 1968). Maaperän kosteus säätelee myös kasvien 
saatavilla olevia ravinteita (Chapin et al. 1988). Esimerkiksi typen kierrossa on havaittu suuria 
eroja kosteilla ja kuivilla tundra-alueilla, kasvien käyttämän typen ja mikrobien 
hajotustoiminnan ollessa suurempaa kosteammilla alueilla (Chapin et al. 1996; Fisk et al. 1998). 
Topogafian aiheuttava ravinteiden kulkeutuminen veden mukana alas rinteitä aiheuttaa 




Kokeellisessa tutkimuksessa lisääntyneet sateet kiihdyttivät ainavihantien varpujen kasvua 
(Phoenix et al. 2001). Kesävihannilla varvuilla sateisuus kasvatti juolukan lehden paksuutta ja 
vähensi mustikan kukkimista ja marjojen tuotantoa, mutta ei kuitenkaan pienentänyt niiden 
peittoastetta, eli niiden sietokyky vaihtelevaan kosteusolosuhteisiin on hyvä (Phoenix et al. 
2001). Elmendorf ja muut (2012) havaitsivat, että kosteusolot lisäsivät varpujen peittoastetta 
voimakkaammin kuin lämpötilan muutokset, peiton kasvaessa kosteilla ja vähentyessä kuivilla 
alueilla. Tutkimus ennustaa varpujen leviävän vain kosteille alueille lämpötilan noustessa, kun 
taas ruohot ja heinät dominoivat kylmän kuivia alueita. Samanlaisia tuloksia on havaittu 
ennenkin: korkeiden leveysasteiden kasvaessa varpukasvillisuus vaihettuu heinä- ja 
ruohokasvillisuudeksi (Walker et al. 2006).  
 
Viimeaikaisissa tutkimuksissa on havaittu kosteuden (Aalto et al. 2013) vaihtelevan rajusti 
lyhyilläkin välimatkoilla, johtuen paikallisesta mesotopografiasta. Mesotopografian on havaittu 
vaikuttavan lumen kasautumiseen ja sen sulamisajankohtaan muodostaen erilaisia 
ympäristögradientteja, jotka vaihtelevat suhteellisen lyhyellä välimatkalla (Billings & 
Bliss1959). Billingsin (1973) mesotopografinen gradientti (kuva 5) selittää tuulen vaikutusta 
lumen kasautumiseen ja sitä kautta topografian vaikutusta maaperän kosteusolosuhteisiin ja 
kasvillisuuden jakautumiseen. Tuuli säätelee lumen kerrostumista eri osissa mesotopografista 
gradienttia. Huiput ovat paljaina alttiita tuulen kulutukselle ja siksi lumettomia talvisinkin. 
Lumipeitteen puute aiheuttaa huippujen maaperän kuivuuden. Lumi kulkeutuu rinteiden 
suojapuolelle, minne se kasaantuu muodostaen paksuja lumikerrostumia, jotka eivät sula 
välttämättä kesän aikana. Lumenkasautumisalueilta valuu sulamisvesiä alaspäin rinnettä, 
jolloin maaperän kosteus on huomattavasti suurempi suojasivujen alarinteillä verrattuna 
tuulenpuolisiin sivuihin ja rinteiden harjanteisiin. Rinteiden alaosien painanteisiin kerääntynyt 





Kuva 5. Mesotopografinen gradientti muokkaa etelärinteistä kuivia, rinteen vastaanottaman 
suuren säteilymäärän aiheuttaman haihdunnan vuoksi. Tuuli kuluttaa huiput lumettomiksi, 
kasaten lumen tuulensuojasivulle, muokaten maaperän kosteusolosuhteita. Kuva tehty 
Billingsin (1973) mukaan. 
 
3.6.2 Maaperän lämpötila 
llmaston ja sitä kautta lämpötilan vaihtelu riippuu ennen kaikkea leveys- ja pituuspiiristä sekä 
topografian muokkaamasta korkeusvaihtelusta ja säteilykulmasta. Maisematasolla 
Fennoskandian tärkein maksimilämpötiloihin vaikuttava tekijä on topografia, kun taas 
minimilämpötiloihin vaikuttivat vesistöt (Aalto et al. 2014). Alpeilla maaperän lämpötilan on 
havaittu vaihtelevan huomattavasti mikromittakaavalla (Scherrer & Körner 2011). Myös 
arktisen alueen ilmasto ei ole homogeeninen vaan hyvinkin vaihteleva (Lenoir et al. 2013). 
Tämä johtuu topografian muokkaamista, lämpötila- ja kosteusoloiltaan erilaisista 
ympäristöistä, jotka mahdollistavat eri ilmasto-olosuhteisiin sopeutuneiden eliöiden 
levinneisyyden. Tämä puskuroi globaalia ilmastonmuutosta vastaan ja edistää kasvilajien 
selviytymismahdollisuuksia mikrorefugioiden avulla (Hylander et al. 2015).  
Lämpötilan nousu vaikuttaa moneen eri ekosysteemiprosessiin, minkä vuoksi sen vaikutusten 
selvittäminen on monimutkaista (Shaver et al. 2001). Lämpötilan vaikutus ekosysteemiin on 
vahvasti ajasta ja sijainnista riippuvaista (Elmendorf et al. 2012). Lämpötilan muutokset 
vaikuttavat esimerkiksi typen ja hiilen määrään maaperässä, maaperän kosteuteen ja kasvien 
laliyhteisön rakenteeseen sekä niiden tuottaman karikkeen laatuun (Shaver et al. 2001). 
Putkilokasvilajien on havaittu reagoivan hyvin yksilöllisesti lämpötilan muutoksille (Hollister 
2005). Lämpötila kiihdyttää orgaanisen aineksen hajoamista mikrobien kautta, jolloin kasvien 




hajotessa hiiltä vapautuu ilmakehään, mikä kiihdyttää entisestään lämpenemistä. (Shaver et al. 
2006). 
 
Lämpötilan nouseminen on kasvattanut etenkin kesävihantien varpujen peittoastetta (Zamin et 
al. 2014), mistä esimerkkinä vaivaiskoivun nopeasti kasvava peittävyys (Euskirchen et al 
2009). Zamin kollegoineen (2014) olettaa kesävihantien varpujen paremman selviytymisen 
lämpenevässä ilmastossa suhteessa ainavihantiin varpuihin johtuvan niiden rakenteesta. 
Maaperän lämpötilan noustessa ravinnepitoisuus lisääntyy, koska tehostunut mikrobitoiminta 
kiihdyttää orgaanisen aineksen hajoamista (Shaver et al. 2006). Kesävihannilla varvuilla on 
suurempi lehtipinta-ala ja niiden lehdet sisältävät enemmän typpeä kuin ainavihannat varvut, 
mikä viittaa niiden viihtyvän ravinteikkaimmilla alueilla kuin ainavihannat varvut (Reich et al. 
1997). Näin ollen kesävihannat varvut ovat paremmin sopeutuneita kohonneen lämpötilan 
tehostamaan ravinteikkaiden alueiden kasvuun.  
Lämpötilan nousu ja varpujen lisääntyminen kiihdyttävät toisiaan talven lumisateiden kautta: 
varvut sitovat lunta, jolloin varpualueilla lumen syvyys kasvaa, mikä nostattaa maaperän 
lämpötiloja talvisin, kiihdyttää mikrobitoimintaa ja lisää kasvien saatavilla olevan typen määrää 
(Sturm et al. 2005). Suuri typen määrä puolestaan edesauttaa varpujen leviämistä seuraavana 
kesänä. Viimeaikaiset tutkimukset ovat kuitenkin todenneet, ettei tämä prosessi kasvata hiilen 
ja typen varastoja arktisessa maaperässä (Sistla et al. 2013).   
Lämpenevä ilmasto ja siitä johtuvat lumen sulamisajankohtien vaihtelut ja vuodenaikaiset 
lämpötilanvaihtelut vaikuttavat kasvien fysiologiaan ja säätelevät sitä kautta niiden esiintymistä 
(Inouye et al. 2009). Kasvien eri elinkiertovaiheiden on havaittu reagoivan eri tavoin 
ilmastonmuutokseen (Post 2009). Myös lajien väliset erot ovat suuria (Molau et al. 2005). 
Matalat lämpötilat ja yllättävät pakkaset tuhoavat kasvien nuput (Inouye et al. 2009). Maaperän 
lämpötilamuutokset vaikuttavat muun muassa putkilokasvien kukkimiseen ja sen ajoittumiseen 
(Molau et al. 2005).  
 
3.6.3 Säteily 
Topografisesti vaihtelevalla alueella rinteen kaltevuudella ja etenkin viettosuunnalla on suuri 
merkitys tulosäteilyn määrän vaihdellessa suuresti pohjois- ja etelärinteiden välillä (Tian et al 
2001). Etelärinteillä maaperä on kuivempi ja lämpimämpi johtuien suuremmasta haihdunnasta 




viettosuuntaan ja jyrkkyyteen ei ole aivan yksinkertaista, sillä vaihteleva pilvisyys vaikuttaa 
maahan tulevan säteilyn määrään huomattavasti (Olyphant 1984).  
Sähkömagneettisella säteilyllä on aalto- ja partikkeliluonne. Kasvien kannalta olennaista on 
valon aallonpituus, sillä kasvit hyödyntävät eri aallonpituuksia eri toimintoihinsa. 
Fotosynteettisesti aktiivinen säteily (PAR, photosynthetically active radiation) on se 
aallonpituus, joka on optimaalisin kasvien fotosynteesiä varten, ulottuen aallonpituuksien 400-
700 nm välille (McCree 1972). PAR:in lisäksi kasveille on olennaista punaisen ja pitkän 
punaisen valon suhde (R, red, FR, far red, 620 ? 750 nm ja 710-850nm), joka vaikuttaa moniin 
kasvien fysiologisiin prosesseihin. Varjoisessa paikassa R/FR suhde on pieni, johon kasvit 
reagoivat kiihdyttämällä pituuskasvuaan (Smith & Whitelam 1997). Kasvit aistivat eri 
aallonpituuksiaan fotoreseptoreilla, joita on kasveilla erilaisia eri aallonpituuksia varten (Quail 
2002). 
 
Säteily ei saavu maan pinnalle suoraan, vaan osa siitä heijastuu pilvistä takaisin avaruuteen tai 
absorboituu ilmakehän pienhiukkasiin, riippuen tulevan säteilyn aallonpituudesta: mitä 
lyhempi aallonpituus, sitä paremmin se läpäisee ilmakehän ja pääsee maahan asti. Matala 
säteilyn tulokulma sekä otsonikerros estävät kasveille haitallisen UV-B (280 ? 315 nm) säteilyn 
liian suuret määrät (Caldwell & Robberecht 1980). Mahdollinen otsonikerroksen oheneminen 
lisää UV-B säteilylle erityisen herkkien arktisten kasvien stressiä (Phoenix 2001).  
 
3.6.4 Korkeus 
Korkeus on havaittu olennaiseksi tekijäksi alpiinista kasvillisuutta mallinnettaessa: se säätelee 
muiden ympäristötekijöiden, kuten ilmastotekijöiden, jakautumista maanpinnalla, ja on siten 
tärkeä muuttuja topografialtaan vaihtelevassa ympäristössä (Oke & Thompson 2015). Korkeus 
vaikuttaa myös lajien kilpailuun ja stressiin ja sitä kautta lajirunsauteen. Alarinteillä, jossa 
stressitekijöitä on vähemmän, on lajien välinen kilpailu suurempaa, kun taas ylärinteillä stressin 
kasvaessa kilpailu vähenee, ja lajit vaikuttavat positiivisesti toisiinsa (Callaway et al. 2002). 
Korkeus kuvastaa tundra-alueilla etäisyyttä metsänrajasta. 
 
Kasvillisuuden on havaittu siirtyvän rinteitä ylöspäin ilmaston lämmetessä (Lenoir et al. 2008), 
minkä vuoksi alpiiniset ympäristöt tarjoavat lajeille pakopaikan lämpenevässä ilmastossa. 
Toiminnallisten ryhmien lajirunsauden on havaittu olevan unimodaalinen suhteessa korkeuteen 




kokonaislajirunsaus, kun taas kesävihantien varpujen hieman alempana. Kilpailu ja lajipooli 
vähenevät korkeuden kasvaessa: dominoivien varpujen vähentyessä ylärinteille mentäessä 
heinien ja ruohojen lajirunsaus kasvaa (Bruun et al. 2006). Korkeus ei vaikuta suoraan 
putkilokasveihin, vaan sen vaikutus on välillinen muiden ympäristömuuttujien, kuten 




???????Tutkimusruudukko sijoittuu Saana-tunturin rinteille puurajan yläpuolelle. Saanan 
huippu ulottuu 1029 metrin korkeuteen, ja sen suhteellinen korkeus Kilpisjärvestä on 473 m 
mpy. Tunturikoivu (Betula pubes-cence subsp. Czerepanovii) muodostaa alueella puurajan, 
joka korkeimmillaan yltää 700 metriin tunturin lounaisrinteillä.  
Ilmastoltaan Kilpisjärven alue on sekoitus mereistä ja mantereista ilmastoa, subaktista 
vyöhykettä (Oksanen & Virtanen 1995) ja se luokitellaan ilmasto- ja kasvillisuusluokituksessa 
hemiarktiseksi (Kersalo & Pirinen 2009). Meren vaikutus näkyy lauhkeampina talvi- ja 
kesälämpötiloina verrattuna muuhun Pohjois-Lappiin (Kersalo & Pirinen 2009). Kilpisjärven 
sääasemalta mitattujen säähavaintojen (viimeisin 30 vuoden ilmastojakso 1981?2010) mukaan 
tammikuun keskilämpötila on -12,9 ja heinäkuun 11,2 astetta (kuva 6). Sadanta on runsainta 
heinäkuussa (73 mm) ja vähäisintä huhti-toukokuussa (27 mm), (kuva 6,Pirinen at al. 2012). 
Tuntureiden sadannasta jopa 60 % tulee maahan lumena. Lumi sulaa suurimmilta osin 
toukokuussa, tunturin pohjoisrinteiden lumenviipymillä vasta kesäkuussa. Pitkään pysyvän 
lumen takia kasvukausi alkaa vasta kesäkuun alkuvaiheilla. Paksuimmillaan lumikerros on 
huhtikuussa, sijoittuen metsänrajan alapuolelle tunturikoivikkoon, kun taas tuntureiden 






Kuva 6. Kilpisjärven vuotuisen sadannan ja lämpötilan minimi-, maksimi- ja keskiarvot 
vuosilta 1981?2010 (Pirinen et al. 2012). 
 
Saana on kohonnut vanhan, prekambrisen pohjagneissikompleksin päälle, joka koostuu pääosin 
granodioriittisista kivistä ja loppuosin vulkaniiteista ja kiillegneissistä (Lehtovaara 1995). 
Tämän tyviosan päälle on myöhemmin muodostunut lännestä päin tullut kaledoninen 
ylityöntölaatta, joka on osa Skandien vuoristoa. Arkoosikvartsiitti on Saanalla kaikista 
dominoivimmin näkyvissä, peittäen lähes kokonaan sen laen (kuva 7). Se on hapan ja kova 
kivilaji, estäen alempana olevien pehmeämpien kerrosten eroosiota. Rinnettä alaspäin 
mentäessä on seuraavana vyöhykkeenä dolomiittialue, joka kiertää tunturin rinnettä itä-, etelä- 
ja länsiosissa. Dolomiitti on emäksistä, minkä vuoksi dolomiittialueen kasvillisuus on 
kalkinsuosijoille mieleinen kasvupaikka. Dolomiittivyöhykkeestä alaspäin rinnettä mennessä 
on seuraavana vyöhykkeenä savikiven ja ?liuskeen alue, ja merenpintaa lähestyttäessä 
granodioriittiä. Emäksinen metavulkaniitti ulottuu Saanan eteläosasta noin kilometrin levyisenä 
ja viiden kilometrin levyisenä alueena. Sen länsipuolella kulkee paljon kapeampana 
vyöhykkeenä hapan intermediäärinen metavulkaniittivyöhyke (GTK karttapalvelu 2015). 
Tutkimusalueella on voimakasta kryoturbaatiota (le Roux et al. 2013b), mikä saa aikaan 






Kuva 7. Saanan alueen kallio- ja maaperäkartat (GTK 2015). Kallioperä vaihtelee emäksisestä 
dolomiitista happamaan arkoosikvartsiittiin. 
 
5. Aineisto 
Tutkimusaineisto on kerätty kentältä kolmena peräkkäisenä kesänä (2011?2013) yhteensä 
viideltä eri tutkimusalueelta eripuolilta Saanan rinteitä (kuva 8). Tutkimusruudukoita on 21, ja 
kukin niistä on 8 metriä x 20 metriä, sisältäen 160 1 m2 ruutua. Neliömetrin ruutuja on 
aineistossa siten yhteensä 3360. Jokaiselta ruudulta on määritetty kaikki putkilokasvit ja annettu 
niille prosentuaalinen peittävyysarvio (0,25 ? 100 %). Lajit on määritetty työpareittain käyttäen 
apuna tunturikasviota (Väre ja Partanen 2009). Toiminnalliset ryhmät on määritetty 
kirjallisuuden. Maaperän kosteus- ja lämpötilamittaukset on tehty kaikista ruuduista, mutta 
maaperänäytteet kerätty vain 18 ruudusta per tutkimusruudukko, neljän metrin välein (kuva 9). 
Maaperän kosteus- ja lämpötilamittaukset on tehty kesällä 2013, maaperänäytteet puolestaan 




Maaperän kosteusarvo yhdessä tutkimusruudussa perustuu kolmeen mittaukseen, joista on 
otettu keskiarvo. Mittaukset on pyritty ottamaan ruudun sisällä satunnaisesti, mutta niin, 
etteivät mittaukset ole lähekkäin toisiaan. Kosteusmittaukset on tehty FieldScout TDR 300 
kosteusmittarilla (Spectrum Technologies, Plainfield, IL, USA). Kosteus on mitattu vähintään 
vuorokauden päästä edellisestä sadepäivästä. Maaperän lämpötila on mitattu digitaalisilla 
lämpötilamittarilla (TFX 392 SKW-T thermometer, Ebro Electronic; Ingolstadt, Germany). 
Sekä kosteus että lämpötila on mitattu 10 cm syvyydeltä. Lämpötilamittaukset on korjattu 
myöhemmin mittauspäivällä, ja kosteus puolestaan interpoloitu viereisistä ruuduista, jos 
mittaaminen on ollut mahdotonta (liian kova tai kivinen maaperä).  
Maaperänäytteet on kerätty muovilapiota käyttäen (kontaminaation estämiseksi) noin 10 cm 
syvyydeltä niin, että mahdollinen karike, isot kivet ja orgaaninen aines eivät tulisi mukaan, vaan 
näyte sisältäisi pääosin mineraalimaata. Maaperänäytteet kerättiin kaksinkertaisiin 
muovipusseihin ja säilytettiin viileässä ennen näytteiden analysointia Geotieteiden ja 
maantieteen laitoksen ympäristölaboratoriossa. Pohjoisrinteen tutkimusalan maaperänäytteet 
on kerätty kesällä 2011, etelärinteen 2012 ja loput (ylä, ala ja länsi) kesällä 2013.  
Tutkimusalueen säteilyolot on laskettu kentällä mitatuista rinteen kaltevuuksista a 
viettosuunnasta. Säteily on potentiaalinen vuosittain saapuva määrä (MJ cm-2 yr-1) ja se on 
laskettu McCunen ja Keonin algoritmilla Arcview-ohjelmistolla (McCune & Keon 2002).  
 
 
Kuva 8. Tutkimusalue koostuu viidestä tutkimusalasta eri puolilla Saanan rinteitä. 






Kuva 9. Tutkimusruudukko, joka sisältää 160 neliömetrin tutkimusruutua. Jokaisesta ruudusta 
on määritetty putkilokasvilajit sekä mitattu maaperän kosteus, lämpötila ja laskettu säteily. 
Maaperänäytteet on kerätty 18:sta ruudusta per tutkimusruudukko (lilat ruudut). Yhteensä 
tutkimusruutuja on aineistossa 3360, mutta mallinnukset tehdään aineistolla, josta on määritetty 




6.1  Laboratoriomenetelmät 
Maaperänäytteiden analyysit on tehty vuosien 2012?2014 välisenä aikana geotieteiden ja 
maantieteen laitoksen ympäristölaboratoriossa. Analyyseissä on seurattu tarkasti Suomen 
standardiliiton SFS ja kansainvälisen standardiliiton, ISO:n standardeja. Maaperänäytteitä 
säilytettiin ilmatiiviissä pusseissa ennen käsittelyä. Kaikki näytteet kylmäkuivattiin 
standardimenetelmää SFS 3008 (1981) käyttäen kylmäkuivaamalla maaperänäytteet Scanvacin 
vakuumikylmäkuivaajalla alhaisessa lämpötilassa (-54 asteessa) ja alhaisessa paineessa (n. 6 
hPa) vuorokauden verran. Kylmäkuivaus perustuu maaperässä olevan vapaan kosteuden 
sublimoitumiseen kylmäelementin ja kuivauskammion välisen lämpötilaeron vaikutuksesta. 
Kylmäkuivauksen jälkeen näytteeseen jää 5 % jäämäkosteus. Kylmäkuivaus parantaa 
näytteiden säilyvyyttä.  
Maaperän pH mittaaminen perustuu potentiometriaan, jossa ioniselektiivisen elektrodin ja 
vertailuelektrodin välille tuleva jännite mitataan pH mittarilla ISO 10390 standardimenetelmää 
käyttäen (2005). Mittausta varten näyteliuoksia (1:5 näytettä, 4:5 milli Q vettä) sentrifugoitiin 




jälkeen liuoksia pidettiin 25 asteen lämpöhauteessa, jotta lämpötila ei vääristäisi mittarin 
antamia tuloksia. Varsinainen mittaus kesti noin kolme minuuttia per näyte.  
Laboratorioanalyysien luotettavuuden parantamiseksi käytettiin analyyseissä 
rinnakkaisnäytteitä sekä toistoja. Rinnakkaisnäytteiden määrä oli 5 % näytteistä. 
Rinnakkaisnäytteiden antamat tulokset olivat tarpeeksi lähellä toisiaan, joten niistä laskettiin 
lopullisena tuloksena keskiarvo.  
 
6.2  Tilastolliset menetelmät 
Aineiston tilastollinen käsittely koostuu analyysistä sekä mallinnuksesta ja mallien 
ennustekyvyn testaamisesta. Aineiston analyysissä tutkitaan aineiston tilastollisia tunnuslukuja 
sekä keskinäisiä korrelaatioita ja hajontaa. Lisäksi lajirunsauksien ja maaperän pH:n alueellinen 
jakauma visualisoidaan, ja lajiyhteisötasoa säätelevät tekijät selvitetään NMDS-analyysillä. 
Mallinnuksessa käytetään kahta eri menetelmää, yleistettyjä additiivisia malleja (generalized 
additive models, GAM) sekä yleistettyjä luokittelupuumenetelmiä (generalised boosted 
regression trees, GBM). Lajirunsauksien mallinnukseen käytetyt mallit, GAM ja on todettu 
hyviksi menetelmiksi ekologisessa tutkimuksessa niiden selityskyvyn ollessa suuri (Elith et al 
2006; le Roux et al 2013a). Kaikki tilastolliset menetelmät on suoritettu R-ohjelmistolla (R 
Development Core Team 2015). 
 
6.2.1 NMDS 
Lajiyhteisön koostumusta ja ympäristömuuttujien vaikutusta siihen voidaan tutkia 
ordinaatioanalyyseillä, joiden ideana on analysoida lajiaineiston eroavuuksia ja 
samankaltaisuuksia ja visualisoida niitä. Ordinaatioanalyysit voidaan jakaa metrisiin ja ei-
metrisiin analyyseihin, joista jälkimmäiset soveltuvat paremmin lajiaineistoon niiden 
joustavuuden vuoksi (Prentice 1977). Menetelmä on suosittu tundra-alueiden 
lajiyhteisörakenteita analysoitaessa (le Roux et al. 2013a; Virtanen et al. 2006) 
Ei-metrinen moniulotteinen skaalaus (NMDS) yksinkertaistaa moniulotteista aineistoa ja 
visualisoi sen ymmärrettävämpään muotoon. Sen ideana on jaotella tutkimusaineisto suhteessa 
sen samankaltaisuuksiin ja eroavaisuuksiin niin, että etäisyydet ovat järjestysasteikollisia. Tämä 
on yksi merkittävä ero verrattuna useimman ordinaatioanalyysien käyttämään Euklidisen 




perusteella, kun taas NMDS:ssä ajojen määrän voi itse määrätä. Analyysi valitsee aina ajoista 
parhaan ja esittää sen lopullisena tuloksena. Suurimmassa osassa ordinaatioanalyysejä 
käytetään montaa akselia kuvaamaan aineistoa, joista valitaan lopulta vain osa. NMDS:ssä 
valitaan heti haluttu määrä akseleita, johon tutkittava aineisto sijoitetaan, jolloin tuloksesta ei 
?????????????????????????????????????????????????????? 
Analyysi alkaa määrittämällä aineiston, tässä tapauksessa lajiston välinen etäisyysmatriisi, 
halutun etäisyysasteikon avulla. Tässä tutkimuksessa valittiin Bray-asteikko, joka luokittelee 
tutkimuspisteet järjestykseen suhteessa niiden lajiston samankaltaisuuden mukaan: mitä 
samankaltaisempi lajisto, sitä lähempänä tutkimuspisteet ovat toisiaan (Oksanen et al. 2016). 
Osa informaatiosta luonnollisesti katoaa, sillä matriisi ei kerro, onko esimerkiksi pisteiden 1 ja 
2 etäisyys sama kuin pisteiden 2 ja 3. Toistojen määrä kertoo, kuinka monesta kokeilusta 
analyysi valitsee parhaimman. Jokainen toisto saa aikaan eri tuloksia, sillä analyysi lähtee aina 
satunnaiseta pisteestä analysoimaan aineistoa. Tämä tuo pientä satunnaisuutta analyysiin. Tässä 
tutkimuksessa valittiin ajojen määräksi 20 (trymax). Paras ajo on se, jossa stress-arvo on pienin. 
Stress-arvo laskee, kuinka hyvin NMDS on kyennyt analysoimaan alkuperäisen 
etäisyysmatriisin. Stress-arvo kertoo, kuinka suurta osaa aineiston vaihtelusta se ei ole kyennyt 
selittämään valituilla määrällä akseleita. 
NMDS-analyysi tehtiin Vegan-paketilla (Oksanen et al. 2016). Komento metaMDS muodostaa 
tutkimuspisteistä etäisyysmatriisin ja suorittaa analyysin. Etäisyysmatriisiin liitetään Envfit-
komennolla ympäristömuuttujat nuolina kuvaamaan kyseisen muuttujan voimakkuutta ja 
vaikutuksen suuntaa. Ympäristömuuttujat asettuvat kulkemaan siihen suuntaan, jossa se 
korreloi NMDS-akseleiden kanssa, nuolen pituuden kertoessa korrelaation voimakkuusesta. 
Ordisurf-komennolla ordinaatiokuvaan piirrettiin valitun muuttujan, tässä tapauksessa pH:n, 
vaihettumisvyöhykkeet eli isokliinit, johon saattoi vielä asettaa valitun toiminnallisen ryhmän 
lajirunsaudet visuaalista analyysiä varten. 
 
6.2.2 Mallit 
Yleistetyt additiiviset mallit ovat lineaaristen mallien ei-lineaarisia ja parametrittomia 
sovelluksia ja siten aineiston suhteen paljon joustavampia (Hastie & Tibshirani 1987). GAM 
käyttää linkkifunktioita selittävien tekijöiden ja vasteen suhteen määrittämiseen, mikä 




usein käytetystä yleistetyistä lineaalisista malleista (GLM) vapausasteidensa puolesta. 
Vapausasteet löytävät yleisen trendin lisäksi poikkeavia jaksoja, joihin GAM kykenee 
sovittamaan erisuuntaisia trendejä, jotka rikkovat lineaarisuuden (Guisan et al 2002). 
Vapausasteiden määrän suhteen tulee olla kuitenkin varovainen, sillä jos niiden määrää 
liioittelee, voi malli muotoutuu aineistoon niin tarkasti, että sen ennustekyky ja yleistettävyys 
katoavat.  
Yleistetyt luokittelupuumenetelmät yhdistelevät luokittelupuu- ja koneoppimismenetelmiä. 
Menetelmät eivät oleta mitään aineistolta, vaan lukuisia kertoja toistamalla aineistoa jakavia 
luokittelupuita ne oppivat aineiston rakenteen ja mukautuvat niihin (Elith et al. 2008). GBM 
jakaa aineiston puun haaroiksi niin, että kuhunkin haaraan muodostuu mahdollisimman 
homogeeninen aineisto suhteessa vasteeseen. (Elith et al. 2006). Se löytää hyvin selittävien 
muuttujien välisiä interaktioita hierarkkisen rakenteensa ansiosta, sillä yksittäisen muuttujan 
reaktio on aina riippuvainen ylemmällä puussa sijaitsevin tekijän arvosta. Se löytää myös hyvin 
kynnysarvoisia vasteita sekä vasteita, jotka eivät ole lineaarisia tai mitenkään pehmeästi 
vaihettuvia (Elith et al. 2008). 
Mallinnuksessa aineisto jaettiin kalibrointiaineistoon (70 %) ja evaluointiaineistoon (30 %). 
Kalibrointiaineistosta tehtiin jokaiselle toiminnalliselle ryhmälle kaksi: perusmalli ja pH-malli, 
joita ennustettiin evaluointiaineistoon. Mallit ajettiin 999 kertaa, ja jokaisen ajon jälkeen 
tarkasteltiin spearmannin korrelaatiokertoimen avulla kuinka kaukana ennustetut arvot ovat 
havaituista. Jokaisessa 999 ajossa aineisto jaettiin uudestaan satunnaisesti kalibrointi- ja 
evaluointiaineistoiksi. Lopulta 999 ajon korrelaatiokertoimista otettiin keskiarvot.  
Perusmalli: maaperän kosteus + maaperän lämpötila + säteily + korkeus 
pH-malli: perusmalli + pH 
 
6.2.3 Spatiaalinen autokorrelaatio 
Spatiaalinen autokorrelaatio on yleinen tilastollinen ilmiö ympäristöaineistossa, ja se on hyvä 
vähintäänkin huomioida mallintaessa. Kaikki ympäristömuuttujat joilla on maantieteellinen 
sijainti, ovat mahdollisesti, ja usein todennäköisesti, spatiaalisesti autokorreloituneita, eli 




lähtökohtaista oletusta vastaan, jonka mukaan käytettävät muuttujat ovat itsenäisiä (Legendre 
1993). Spatiaalisen autokorrelaation selvittämiseen ei ole vain yhtä standardoitua menetelmää 
(Dormann et al. 2007). Tässä tutkimuksessa käytettiin Moranin indeksiä (Legendre 1993), joka 
laskee mallin residuaaleista spatiaalisen autokorrelaation tilastollisen merkitsevyyden 
(Dormann et al. 2007). Residuaalien laskemistapa vaihteli mallinnuspaketin mukaan: GAM:in 
mgcv-paketissa on valmis funktio (residuals()) residuaalien laskemiseen, mutta GBM:n gbm-
paketissa residuaalit tuli laskea itse ennustetun ja havaitun arvon erotuksena. Residuaaleista 
laskettavaan moranin indeksiin käytettiin ape-pakettia, joka laskee autokorreaation 
etäisyysmatria käyttäen (Paradis et al. 2004).  
Kuvassa 10 näkyy mallinnuksen vaiheet. Ympäristömuuttujien ja vasteiden valitseminen sekä 
mallien rakentaminen perustuu teoriaan sekä aineistoon. Tulosten perusteella rakennetaan uutta 
teoriaa vanhan tueksi. Kaikki mallin vaiheet toistettiin sekä GAM että GBM-malleille. 
 
Kuva 10. Lajirunsausmallinnuksen vaiheet. Samat vaiheet toistettiin molempia 








7.1  Ympäristömuuttujat 
Kaikki ympäristömuuttujat korkeutta lukuun ottamatta vaihtelevat tutkimusalueella 
huomattavasti (Taulukko 1). Myös tutkimusruudukoiden sisäinen vaihtelu on merkittävää 
suhteellisen lyhyelläkin välimatkalla (Liite 1). Maaperän happamuuden vaihteluväli on 2,63, 
minimin ollessa 3,96 ja maksimin 6,59. Asteikko on logaritminen, minkä johdosta vaihtelu on 
suhteellisen suurta. Maaperän lämpötila vaihtelee välillä 3,90?17,44 °C, maaperän kosteus 
välillä 2,20?63,0 % ja säteily välillä 0.06-0.9 MJ/cm-2/yr-1 . Korkeusvaihtelu tutkimusalueella 
on reilu 200 metriä, ulottuen 593?810 metriin merenpinnasta.  
Maaperän pH ja korkeus korreloivat kaikkien ympäristömuuttujien kanssa positiivisesti 
lämpötilaa lukuun ottamatta. Muiden ympäristömuuttujien väliset korrelaatiot ovat negatiivisia. 
Suurin korrelaatio on pH:n ja korkeuden välillä, mutta sekään ei ylitä |0.5| kerrointa. Kaikki 
korrelaatiot ovat kuitenkin tilastollisesti merkitseviä. Maaperän pH:n ja kosteuden jakauma on 
vino, lämpötilan ja korkeuden terävän yksihuippuinen ja säteilyn lähes kaksihuippuinen (kuva 
11).  






Kuva 11. Ympäristömuuttujien väliset korrelaatiot, tilastolliset merkitsevyydet, histogrammit 
ja hajontakuvat 
7.2  Maaperän happamuuden paikallinen vaihtelu 
Maaperän happamuus vaihtelee huomattavasti tutkimusruudukoiden välillä, joista selvästi ei-
happamin on lounaisrinne (ruudukot 7-12). Ruudukoiden sisäinen vaihtelu osoittautui myös 
suureksi, etenkin etelärinteen tutkimusalan ruudukoiden sisällä, joissa vaihteluväli on kaikista 
suurin (Liite 1). Selvästi happaminta ja vähiten vaihtelevaa on pohjoisrinteen ruudukoissa  
(1-6). Esimerkiksi ruudukossa 10 pH vaihtelee yli yhden arvon kahden metrin etäisyydellä 





Kuva 12. Maaperän happamuuden vaihtelu 8 x 20 metrin tutkimusruudukoiden sisällä 1m x 
1m ruutujen välillä. 
 
7.3  Lajiyhteisötaso 
Putkilokasvien lajiyhteisörakenteen tarkastelu valituilla ympäristömuuttujilla onnistui 
erinomaisesti, mistä kertoo ympäristömuuttujien suuri tilastollinen merkitsevyys sekä 
analyysin pieni stress-arvo (taulukko 2). Saatu stress-arvo suhteellisen hyvä: vain 22 % 
vaihtelusta ei kyetä selittämään.  
Maaperän happamuus kuvaa parhaiten lajiyhteisön vaihtelua (R2= 45 %), mutta myös 




ja maaperän lämpötilan merkitykset jäävät pienemmiksi (9 % ja 17 %). Nuolet kuvaavat sitä, 
miten suuri ja minkä suuntainen vaikutus ympäristömuuttujalla on lajiyhteisöön. Nuolten 
suunnat ovat yllättävän yhdenmukaisia: pH, kosteus, korkeus ja säteily osoittavat lähes samaan 
suuntaan, ja vaikka lämpötilalla on täysin vastakkainen suunta, on sen suunta lähes samassa 
linjassa kuin säteilyllä (kuva 13). Näin ollen putkilokasveilla on selvä yhdensuuntainen 
gradientti, jonka mukaan lajiyhteisö muuttuu. Suurin osa pisteistä eli tutkimusruuduista on 
sijoittunut tiheästi samalle alueelle, mikä kertoo lajiyhteisön homogeenisyydestä. Hajanaisia 
pisteitä on kuitenkin eri puolilla etäisyysmatriisia, mikä kertoo näiden pisteiden erosta 
suhteessa muihin.  
 
Kuva 13. NMDS-analyysin tulokset, jossa tutkimuspisteiden (n=378) lajiyhteisöjen 
samankaltaisuudet ja eroavaisuudet näkyvät niiden etäisyyksinä suhteessa toisiinsa. 
Ympäristömuuttujien nuolet kuvaavat gradientin suuntaa ja nuolten pituus muuttujan 
voimakkuutta.  
 
Taulukko 2. NMDS-analyysin stress-arvo, ympäristömuuttujien selitysasteet ja tilastolliset 







Neljän toiminnallisen ryhmän välillä on eroja suhteessa niiden lajiston sijoittumisessa pH-
gradientille (kuva 14). NMDS-analyysin kuvaamat pH-isokliinit rakentavat yhdensuuntaisen 
pH-gradientin, eli analyysi kykenee hyvin kuvaamaan pH:n vaikutusta lajiyhteisöön. Suuri osa 
ruohoista sijoittuu ei-happamalle alueille (pH>5,5), kun taas aivan happamimmalle 
vyöhykkeelle ei sijoitu yhtäkään ruoholajia. Myös heinistä moni laji on sijoittunut ei-
happamalle alueelle, tosin niiden jakautuminen pH-gradientilla on hyvin hajanaista. 
Ainavihannista ja kesävihannista varvuista vain muutama laji sijaitsee ei-happamalla 
vyöhykkeellä. Kesävihannat varvut ovat sijoittuneet hieman ylemmäs pH-gradienttia kuin 
ainavihannat varvut. Kuvassa näkyy myös kustakin toiminnallisesta ryhmästä kolme 
lajirunsaudeltaan suurinta lajia. 
 
 
Kuva 14. Toiminnallisten ryhmien yksittäisten lajien sijoittuminen NMDS-kuvaajan pH-
gradienteille. Ainavihannat lila, kesävihannat oranssi, ruohot punainen ja heinät sininen. Kolme 







7.4  Lajirunsausmallit 
Putkilokasvien kokonaislajirunsaus vaihtelee alueella 3-40. Toiminnallisten ryhmien välillä on 
suuria eroja: ainavihantien varpujen lajirunsaus vaihtelee 0-10, kesävihantien varpujen 0-8, 
ruohojen 0-25 ja heinien 0-10 (taulukko 3). Vaikka ruohoilla on selvästi suurin lajirunsauden 
vaihteluväli, on niiden keskiarvo kuitenkin vain 2. Etenkin ruohojen lajirunsaudet vaihtelevat 




Taulukko 3. Toiminnallisten ryhmien ja kaikkien putkilokasvien lajirunsauksien tärkeimmät 
tunnusluvut. 
 
Kunkin toiminnallisen ryhmän välinen korrelaatio on positiivinen, samoin kuin niiden 
korrelaatio suhteessa putkilokasvien kokonaislajirunsauteen (kuva 16). Suurin korrelaatio on 
ruohojen lajirunsauden ja putkilokasvien lajirunsauden välillä, johtuen ruohojen suuresta 
osuudesta kokonaislajirunsautta. Kaikki korrelaatiot ovat tilastollisesti merkittäviä, joskin 
ruohojen ja ainavihantien varpujen välillä se on hyvin pieni. Kunkin toiminnallisen ryhmän 
lajirunsaus on vino, painottuen vähälajisiin ruutuihin. Tämä on korostunut etenkin ruohoilla, 







Kuva 15. Ruohojen lajirunsauden vaihtelu tutkimusruudukoilla. Lyhyen matkan vaihtelu on 
paikoittain hyvinkin suurta. Muiden toiminnallisten ryhmien lajirunsauksien alueellinen 
vaihtelu liitteissä (liite2) 
 
 
Kuva 16. Toiminnallisten ryhmien ja kokonaislajirunsauden väliset korrelaatiot, tilastolliset 
merkitsevyydet, histogrammit ja hajontakuvat. Kaikkien toiminnallisten ryhmien 
lajirunsauksien korrelaatiot ovat tilastollisesti merkitseviä. 
 
 
Maaperän pH:n lisääminen monimuuttujamalleihin paransi mallien ennustekykyä jokaisen 
toiminnallisen ryhmän kohdalla sekä kaikkien putkilokasvien lajirunsautta ennustettaessa 
(taulukko 4). Tämä päti niin yleistettyihin additiivisiin malleihin kuin yleistettyihin 




mitattiin ennusteen ja alkuperäisen havainnon välisellä Spearmannin korrelaatiolla, joka oli 
tilastollisesti erittäin merkitsevä kaikissa BRT malleissa. Sitä vastoin GAM ei kyennyt 
ennustamaan ainavihantia varpuja, ja kesävihantienkin varpujen perusmallia vain tilastollisesti 
melkein merkitsevästi (p=0,05). GAM-malleissa jokaisen ympäristömuuttujan selitysaste 
(D^2) jäi alle kymmeneen niin ainavihannilla kuin kesävihannillakin varvuilla (liitteet 6 ja 7). 
Kuitenkin heinien kohdalla tilanne muuttui, ja GAM-mallin kyky ennustaa ruohoja on hieman 
parempi kuin BRT:llä. Ennusteiden ja havaintojen välinen korrelaatio oli menetelmästä 
riippumatta selvästi suurempi heinillä ja ruohoilla verrattuna ainavihantiin ja kesävihantiin 
varpuihin.  
 
Taulukko 4. Lajirunsausmallien ennustekyky spearmannin korrelaatiokertoimella havaittujen 




Ainavihannilla varvuilla korkeus selittää yksittäisistä ympäristömuuttujista parhaiten 
lajirunsautta, maaperän kosteuden ja säteilyn ollessa seuraavaksi merkittävimmät muuttujat 
(kuva 17). Maaperän pH:n ja lämpötilan merkitys jäivät pieneksi. Korkeudella ja maaperän 
kosteudella on positiivinen vaste ainavihantien varpujen lajirunsauden kanssa, kun taas 
maaperän lämpötilalla ja säteilyllä negatiivinen vaste. Maaperän pH:lla vaste on positiivinen 
aluksi, mutta jää pH 5,5 ylitettyä tasaiseksi.  
Kesävihantien varpujen tapauksessa kosteudella on selvästi suurin merkitys lajirunsautta 
selittävänä tekijänä (kuva 18). Korkeus, maaperän pH ja säteily ovat seuraavaksi tärkeimmät, 
maaperän lämpötilan merkityksen jäädessä pieneksi. Korkeudella on negatiivinen korrelaatio 






Kuva 17. Ainavihantien varpujen GBM-mallien vastekäyrät ja yksittäisten 
ympäristömuuttujien suhteelliset osuudet 
 
 
Kuva 18. Kesävihantien varpujen GBM-mallien vastekäyrät ja yksittäisten 






Ruohojen lajirunsautta selittää parhaiten maaperän happamuus, maaperän kosteuden ollessa 
seuraavaksi merkittävimpänä ympäristömuuttujana (kuva 19). Korkeudella on myös vaikutusta, 
säteilyn ja maaperän lämpötilan vaikutuksen jäädessä hyvin vähäisiksi. Maaperän kosteudella, 
lämpötilalla ja pH:lla on positiivinen korrelaatio ruohojen lajirunsauden kanssa, kun taas 




Kuva 19. Ruohojen GBM-mallien vastekäyrät ja yksittäisten ympäristömuuttujien suhteelliset 
osuudet. 
 
Heinien kohdalla lajirunsautta selittää parhaiten maaperän kosteus ja toisena pH (kuva 20). 
Korkeudella on merkitystä, mutta maaperän lämpötilan ja säteilyn merkitykset jäävät 
pienemmiksi niin kuin ruohojenkin tapauksessa. Maaperän kosteudella, pH:lla ja säteilyllä on 
positiivinen korrelaatio heinien lajirunsauteen, maaperän lämpötilan vaikutuksen ollessa 
negatiivinen. Korkeuden vaikutus on myös negatiivinen, tosin se pysyy pitkään tasaisena 600?










Kuva 21. Kaikkien putkilokasvien GBM-mallien vastekäyrät ja yksittäisten 




Maaperän lämpötilan vaikutus GBM-malleissa jäi hyvin pieneksi kullakin toiminnallisista 
ryhmistä. Myös säteilyn suhteellinen merkitys jäi pieneksi, lukuun ottamatta ainavihantia 
varpuja. Maaperän kosteus on kaikilla toiminnallisilla ryhmillä hyvin merkittävä. Maaperän 
pH:n merkitys on ruohojen ja heinien kohdalla suuri, kun taas varvuilla jää pieneksi. Korkeuden 
vaikutus on ainavihannilla varvuilla lähes 50 prosenttia, muilla lajiryhmillä vaikutuksen 
jäädessä noin 10 prosenttiin. 
 
7.5  Spatiaalinen autokorrelaatio 
Ympäristömuuttujista suurin osa on spatiaalisesti autokorreloituneita, lukuun ottamatta 
ylärinteillä säteilyä ja maaperän lämpötilaa sekä länsirinteillä maaperän kosteutta ja lämpötilaa 
(taulukko 5). GBM-mallien residuaaleista mitattu Moranin indeksi kertoo selvästä 
spatiaalisesta autokorrelaatiosta kaikilla toiminnallisilla ryhmillä niin perus- kuin pH-
malleissakin (taulukko 6). Autokorrelaatio on positiivista, eli mitä lähempänä toisiaan sitä 
samankaltaisempia arvot ovat.  
 
Taulukko 5. Ympäristömuuttujien spatiaalinen autokorrelaatio Moranin indeksillä laskettuna 
sekä sen tilastollinen merkitsevyys.  Spatiaalinen autokorrelaatio on laskettu koko alueelle ja  













Taulukko 6. GBM-mallien spatiaalinen autokorrelaatio ja tilastollinen merkitsevyys on 




8. Tulosten tarkastelu 
 
8.1  Maaperän pH:n paikallinen vaihtelu 
Tulosten perusteella maaperän pH vaihtelee alueella voimakkaasti. Samankaltaisia tuloksia eri 
ympäristömuuttujien lyhyen välimatkan muutoksista on saatu aiemmin samalla koeasetelmalla 
maaperän kosteudesta (le Roux et al. 2013) ja lämpötilasta (Aalto et al 2013). Yhdessä tämän 
tutkimuksen tuloksen kanssa voi päätellä, että alueen maaperä on hyvin heterogeenistä. Koska 
mallinnuksen tulokset osoittavat pH:n merkittävästä roolista lajiyhteisön ja lajirunsauden 
säätelijänä, on pienen mittakaavan vaihtelun huomioiminen erityisen tärkeää. Aiempaa 
tutkimusta pH:n hienon mittakaavan vaihtelusta on vain vähän, ja siksi tuloksia on vaikeaa 
verrata aiempiin tutkimuksiin, etenkin kun pH:n vaihtelua säätelevät tekijät eivät ole tämän 
tutkimuksen kohteena.  
 
Tulos on kuitenkin juuri sen ainutlaatuisuuden johdosta mielenkiintoinen: aiemmat tutkimukset 
ovat keskittyneet kuvaamaan maisematason vaihtelua perustuen maisematason kallioperään ja 




al. 2001). Vaikka tässä tutkimuksessa ei ole tarkoituksena tarkastella maaperän pH:n vaihtelua 
sääteleviä tekijöitä, voi lounaisrinteen (ruudukot 7-12) suuremman vaihtelun olettaa johtuvan 
pääosin kallioperästä, perustuen Skandien poimuttumisen aikaan syntyneisiin emäksisiin 
ylityöntölaattoihin, jotka näkyvät suojellun etelärinteen dolomiittivyöhykkeenä, joka on 
kalsium- ja magnesiumpitoista ja siten ravinteikasta (Lehtovaara 1995, katso osio 
tutkimusalue). Samoin ruohojen dominoiva peitto vaikuttaa karikkeen laatuun ja sitä kautta sen 
voi olettaa myös vaikuttavan maaperän pH:hon, muodostaen takaisinkytkentöjä maaperän pH:n 
ja kasviyhteisön välillä (Eskelinen et al 2008). Mikromittakaavan lämpötilaa ja kosteutta 
säätelevät tekijät (mesotopografia, Scherrer & Körner 2011, le Roux et al. 2013) eivät ole 
välttämättä tärkeimpiä pH:n mikromittakaavaa sääteleviä tekijöitä, mutta oletettavasti 
kosteuden ja lämpötilan vaihtelu vaikuttaa happamuusoloihin merkittävästi. Maaperän pH:n on 
arveltu laskevan ilmaston lämmetessä ja sateiden lisääntyessä (Walker et al. 2001). Siinä 
tapauksessa paikallisen mittakaavan ei-happamat mikrorefugiat ovat erityisen tärkeitä etenkin 
ruohojen diversiteetille.  
Vaikka pH:n vaihtelu oli merkittävää tutkimusalueella, on sen jakauma vino, happamien 
alueiden dominoidessa gradienttia.  Suurin pH:n vaihteluväli oli lounaisrinteillä, ruudukoilla 7-
12 (liite 1), kun taas pienintä happamilla pohjoisrinteillä. Tulosten perusteella voisi olettaa, että 
tundra-alueilla suurin vaihtelu on kalkkipitoisen kallioperän vyöhykkeellä keskellä muuten 
happamampaa ympäristöä. Pääosa Fennoskandian kallioperästä on hapanta, jolloin voi olettaa 
pH-gradientin jäävän pieneksi. Tulee myös muistaa, että maaperän pH on mitattu vain osasta 
tutkimusruutuja josta arvot on interpoloitu ympäröiville ruuduille. On mahdollista, että tällöin 
jää osa hienon mittakaavan vaihtelusta huomioitta. 
 
8.2 Lajiyhteisöt 
NMDS analyysi onnistui hyvin, mikä näkyy suhteellisen pienestä stress-arvosta. Maaperän 
happamuus osoittautui tässä tutkimuksessa tärkeimmäksi lajiyhteisöä sääteleväksi tekijäksi. 
Samasta koeasetelmasta tehdyt tutkimukset ovat antaneet samankaltaisia tuloksia (Niittynen 
2015; Le Roux et al. 2013). Erona aiempiin tutkimuksiin huomioitiin tällä kertaa myös 
korkeuden merkitys, jolla näyttää olevan suurta vaikutusta lajiyhteisötasoon (25,7 %). 
Maaperän kosteus on pH:n ohella tärkeä lajiyhteisöä säätelevä tekijä, mikä tuki myös aiempia 
tutkimuksia (van der Welle et al. 2003; Niittynen 2015; le Roux et al 2013). Toiminnallisten 
ryhmien kohdalta korkeuden merkitys on aiemmin todettu (Bruun  et al. 2006). Säteilyn 




(R2=55,5 %) kuin tässä tutkimuksessa (R2=17,3 %)  ja Niittysen (2015) tutkimuksessa (23,2 
%), mikä johtuu laajemmasta koeasetelmastamme, joka kattaa säteilyoloiltaan suuresti 
vaihtelevien pohjois- ja etelärinteiden lisäksi säteilyoloiltaan tasaisempiakin oloja. Pienempi 
säteilyn merkitys suhteessa Niittysen (2015) tutkimukseen johtuu mukaan ottamastani 
korkeudesta, joka selittää osan säteilyn merkityksestä.  Ympäristömuuttujat vaihettuvat vain 
yhteen suuntaan, mikä poikkeaa le Rouxin ja kumppaneiden (2013a) tutkimuksesta, jossa 
lämpötila ja kosteus muodostivat poikittaisen vaihettumissuunnan suhteessa pH:hon ja 
säteilyyn. Syy perustuu jälleen le Rouxin ja kumppaneiden erilaiseen koeasetelmaan. Ylä- ja 
alarinteillä maaperän kosteuden ja lämpötilan vaihtelu on suurta (Liite 1), mikä tuo 
koeasetelmaan erilaisia lajiyhteisöjä.  
Toiminnallisten ryhmien välillä voidaan havaita eroja niiden sijoittumisessa pH-gradientille: 
ruohot asettuvat toiminnallisista ryhmistä eniten ei-happamille alueille, kun taas varpujen 
sijoittuminen on vaihtelevampaa ja suuntautuu happamammille alueille verrattuna ruohoihin. 
Tämä tulos on yhteneväinen Eskelisen ja muiden (2009) havaintojen kanssa. Se myös tukee 
aiempia tutkimuksia ruohojen viihtymisestä ravinteikkailla alueilla (Chapin et al. 1996) ja 
etelärinteillä (Walker & Everett 1991). Erityisen mielenkiintoinen oli kesävihantien varpujen, 
etenkin vaivaiskoivun viihtyminen happamilla alueilla, sillä juuri tämän lajin ennustetaan 
tulevaisuudessa valtaavan alaa muilta lajeilta. Heinien vaihteleva sijoittuminen ympäri pH-
gradienttia on yllättävä tulos. Maaperän happamuuden tutkimisen kannalta tämä toiminnallinen 
ryhmä osoittautui niin vaihtelevaksi, ettei sen reagoinnista happamuuteen saa yhtenevää tulosta, 
vaan yksittäisten lajien kesken on suuria eroja. Kolmesta lajirunsaudeltaan suurimmasta lajista 
kaksi lampaannata (Festuca ovina) ja tunturisara (Carex bigelowii) sijaitsevat kuitenkin hieman 
happamammassa päässä pH-gradienttia kuin esimerkiksi ruohot, mutta ei-happamalla alueella 
kuin varvut. Sitä vastoin tunturivihvilä (Juncus trifidus) sijaitsee hyvin happamassa päässä 
gradienttia. Varpujen sijoittuminen sekä happamille että ei-happamille pH-gradientille tukee 
aiempaa tietoa, jonka mukaan niiden sijainti ei ole rajoittunut vain tietyille pH vyöhykkeelle 
kuten ruohoilla (Walker et al. 1994). 
 
8.3  Lajirunsausmallit 
Maaperän happamuus korreloi positiivisesti putkilokasvien lajirunsauden kanssa sekä kunkin 
toiminnallisen ryhmän kanssa. Positiivinen korrelaatio pH:n ja lajirunsauden välillä tukee 
havaintoja tundra-alueiden ei-happamien alueiden suuremmasta lajirunsaudesta (Cough et al 




johtui ei-happamilla alueilla viihtyvistä ruohoista, joiden lajimäärä on puolet putkilokasvien 
koko lajimäärästä. Samoin kosteuden tärkeä merkitys pH:n ohella korreloi aiempien 
tutkimusten kanssa (Löffler & Pape 2008; le Roux et al 2013a). Koska maaperän pH ei saavuta 
niin suuria arvoja kuin esimerkiksi alaskalaisissa tai sveitsiläisissä tutkimuksissa (esim. Gough 
et al. 2000; Walker & Everett 1991; Volanthen et al. 2006), ei voi varmasti tietää, pysyykö 
lajirunsauden ja pH:n välinen korrelaatio nousevana pH:n kasvaessa yli 6,5 vai saavuttaako sen 
jossain vaiheessa yksihuippuisen muodon. Tosin esimerkiksi Volanthen ja muut (2006) 
havaitsivat lajirunsauden ja pH:n välisen korrelaation yksihuippuiseksi, lajirunsauden laskiessa 
jo pH 5,5 jälkeen. Tässä tutkimuksessa korrelaatio pysyi positiivisena pH:n ollessa 
maksimissaan, pH 6,5. GBM-mallin perusteella pH:n kynnysarvona oli ruohoilla, heinillä ja 
koko lajirunsaudella 5, kun taas varvuilla 4,5.  
Maaperän pH ja kosteus olivat putkilokasvien GBM lajirunsausmalleissa tärkeimmät 
lajirunsautta säätelevät tekijät, mikä tuki aiempia tutkimustuloksia (Gough et al. 2000; le Roux 
et al 2013; van der Welle 2003; Bruun et al. 2006; Löffler & Pape 2008). Maaperän kosteudella 
oli kynnysmäisesti nouseva vastekäyrä, tasoittuen kuitenkin kosteammassa päässä. Tämä tukee 
aiempaa tietoa kasvien kuivuusstressistä ja paremmasta ravinteiden saannista kosteammilla 
alueilla (Billings ja Mooney 1968; Chapin et al. 1996; Fisk et al. 1998). Maaperän 
happamuuden positiivinen korrelaatio tukee myös teoriaa ravinteidensaannin tehostumisesta 
pH:n noustessa (Kade et al. 2005). Happamilla alueilla etenkin ruohojen vähyys saattaa johtua 
alumiinin myrkyllisyydestä, alumiinipitoisuuksien kasvaessa maaperässä pH:n laskiessa (Hue 
et al. 1986; Gough et al. 2000).  
Lajirunsautta selittävät tekijät vaihtelivat suuresti toiminnallisten ryhmien välillä. Lämpötilan 
ja säteilyn merkitykset jäivät kaikilla toiminnallisilla ryhmillä suhteellisen pieniksi, kun taas 
kosteuden merkitys oli kaikilla toiminnallisilla ryhmillä merkittävä. Tämä tukee aiempia 
tutkimuksia lämpötilan vähäisestä merkityksestä suhteessa kosteuteen, etenkin ainavihantien 
varpujen osalta (Elmendorf et al. 2012). Maaperän lämpötilan ja säteilyn vähäinen merkitys 
lajirunsaudelle oli kuitenkin yllättävää, sillä aiemmissa tutkimuksissa sen merkitys 
lajirunsaudelle on ollut suuri (Volanthen et al. 2006), ja tutkittaessa putkilokasvien 
sopeutumista muuttuvaan ilmastoon säädellään kokeellisesti nimenomaan lämpötiloja ja 
ravinteita (Walker et al. 2006; Zamin et al. 2014). Voi olla, että korkeuden ottaminen malleihin 
mukaan vähensi säteilyn ja maaperän lämpötilan vaikutusta. Esimerkiksi Niittysen (2015) 




lämpötila sai yli 13 % suhteellisen merkityksen, kun taas tämän tutkimuksen malleissa 
maaperän lämpötila jäi jokaisella toiminnallisella ryhmällä alle kahteen prosenttiin. 
Korkeuden korrelaatio varpujen lajirunsauksiin oli mielenkiintoinen: ainavihannilla varvuilla 
korrelaatio oli positiivinen, lajirunsauden noustessa jyrkästi 700 metristä ylöspäin, kun taas 
kesävihannilla varvuilla negatiivinen, lajirunsauden ollessa suurinta alle 650 metrissä. Nämä 
alarinteiden tutkimusruudukot (13?15) ovat happaman kosteita alueita, säteilyltään vähäisiä, 
saaden kuitenkin enemmän säteilyä kuin yläruudukot. Lisäksi alarinteet ovat lähempänä 
puurajaa, mikä voi vaikuttaa kesävihantien varpujen suureen lajirunsauteen. Toiminnallisten 
ryhmien korrelaatio korkeuden kanssa vastasi osittain aiempia tutkimuksia: kesävihannilla 
varvuilla lajirunsaus on suurempaa alemmilla korkeuksilla kun taas ruohoilla ylempänä (Bruun 
et al. 2006). Ainavihantien varpujen kohdalla positiivinen korrelaatio korkeuden suhteen 
poikkeaa kuitenkin aiemmasta, negatiivisesta lineaarisesta korrelaatiosta (Bruun et al. 2006). 
Tämä saattaa johtua pienemmästä korkeusvaihtelusta aineistossa verrattuna Bruunin ja 
kumppaneiden (2006) tutkimukseen. Korkeusgradientti ei jatku aivan huipulle asti, jossa 
olosuhteet ovat todennäköisesti kuivemmat ja stressaavammat tuulen kulutuksen, 
vähälumisuuden ja mahdollisen vähempiravinteisuuden takia.  
 
Putkilokasvien kokonaislajirunsaus väheni yli 750 metriin mentäessä, samoin kuin kävi kaikilla 
muilla toiminnallisista ryhmistä paitsi ainavihannilla varvuilla. Tämä tukee aiempaa tutkimusta 
lajirunsauden pienentymistä korkeuden kasvaessa (Molau et al. 2005). Selityksenä voi olla 
lämpötilan laskeminen sekä stressigradienttiteoria, eli pienemmän lajimäärän sopeutuminen 
ankariin ympäristöolosuhteisiin vuorten huipulla (Billings ja Mooney 1968). Mielenkiintoisinta 
oli, että tässä tutkimuksessa ainavihantia varpuja selitti eniten korkeus, muodostaen jyrkän 
piikin 700 metrin jälkeen. Tutkimusruudukot 18-21 eli koeasetelman korkeimmat osat olivat 
hieman kosteampia alueita kuin muut tutkimusruudukot. Tämä voi olla syynä ainavihantien 
varpujen suureen lajirunsauteen. Tosin aiempien tutkimusten mukaan ainavihannat varvut 
viihtyvät myös kuivilla ja vähäravinteisilla alueilla (Chapin et al. 1996). Korkeuden 
vaikutuksen takana voi olla monia selittäviä tekijöitä, joista ei ole varmuutta. Se selittää pääosin 
tutkimusruudukoiden keskinäisiä eroja koeasetelmassa, mutta kaikkia taustalla olevia tekijöitä 
ei pystytä sanomaan. Tämä on yksi syy, miksi sen käyttö ei ole toivottavaa lajirunsautta 





Mallit kykenivät selittämään paljon heikommin varpujen kuin ruohojen lajirunsautta, mikä voi 
johtua bioottisten interaktioiden puuttumisesta. Varvuissa on monta dominoivaa lajia, etenkin 
kesävihantien varpujen vaivaiskoivu joka oli ryhmän eniten esiintyvä laji sekä ainavihannista 
varvuista variksenmarja (Empetrum nigrum subsp. hermaphroditum), joka on Saanalla 
dominoivin laji (Mod et al. 2014). Variksenmarja tekee tiheitä mattoja estäen muun lajiston 
leviämisen alueelle, ja sen on havaittu olevan hyvin sitkeä ravinteiden niukkuutta ja 
häiriötekijöitä vastaan. (Aerts 2010). Sen rooli on siis selvästi olennainen. Lisäksi 
geomorfologiset häiriöt olisivat voineet tuoda lisää selityskykyä malleihin. Niiden rooli 
putkilokasvien lajirunsauden selittäjänä on kuitenkin havaittu vähäisemmäksi kuin 
maaperätekijöiden (Kulonen 2013). 
 
9. Johtopäätökset  
Tämän tutkimuksen perusteella voidaan havaita maaperän pH:n vaihtelevan merkittävästi 
mesotopografisesti vaihtelevassa tundraympäristössä. Ympäristön heterogeenisyyden on 
havaittu lisäävän selvästi lajirunsautta mahdollistamalla erilaisia sopeumia ja refugioita (Stein 
et al. 2014; Hylander et al.2015). Lisäksi tutkimus tukee aiempia havaintoja pH:n merkittävästä 
roolista putkilokasvien lajiyhteisön koostumusta ja lajirunsautta selittävänä tekijänä. 
Tutkimuksessa putkilokasvit jaettiin toiminnallisiin ryhmiin putkilokasvien 
kokonaislajirunsauden tutkimuksen sijasta, ja havaittiin, että toiminnallisten ryhmien välillä oli 
suuria eroja, etsittäessä parhaiten lajirunsautta selittävää ympäristömuuttujaa. Suuret erot 
toiminnallisten ryhmien kesken todistivat tärkeydestä tutkia kasvien lajirunsautta pienemmissä 
osissa kuin vain putkilokasvien kokonaislajirunsautena (Pausas & Austin 2001). 
Maaperän pH:n vaikutus putkilokasveihin on moniulotteinen: ne säätelevät kasvien 
ravinteidenottoa, aiheuttavat alumiinipitoisuuksien takia stressiä sekä vaikuttavat 
kasvuympäristöön kasvillisuuden, sen tuottaman karikkeen sekä mikrobilajiston aktiivisuuden 
kautta (Cough et al 2000; Caires et al 2008; Eskelinen et al. 2009). Maaperän pH muodostaa 
näin vuorovaikutusketjun kasvien ja mikrobien välille, säädellen näin ravinteiden kiertoa 
tuottajien ja hajottajien välillä. Alaskassa on havaittu jyrkkiä pH-gradientteja, joilla aktiivinen 
kerros, lämpövuo, orgaanisen aineksen ja metaanin varastoituminen vaihtelevat huomattavasti 
(Walker et al. 1998). Maaperän pH vaikuttaa näin koko ekosysteemiin ja ilmaston 
lämpenemiseen säätelemällä maaperän ravinnevarastoja. Samoin pH:ta mukailevat erilaiset 
kasvillisuusvyöhykkeet säätelevät paikallista maaperää tuottamansa karikkeen avulla 




ravinteiden kierto hidas, maaperän lämpötilat kesäisin ympäristöä kylmemmät ja talvisin 
lämpimämmät (Sturm et al. 2005). Koska varpujen ja ruohojen valtaamat alueet eroavat suuresti 
reagoinnissaan kohonneisiin lämpötiloihin ja albedoon on lajiyhteisöjen rakenteella huima 
vaikutus ilmaston lämpenemistä kiihdyttävänä tai hidastavana seikkana. 
 
Maaperän pH vaikuttaa putkilokasvien lajirunsauteen useiden eri reittien kautta (kuva 22). 
Maaperän pH vaikuttaa epäsuorasti kasvillisuuteen, minkä ansiosta pH:n vaikutusta 
lajirunsauteen voidaan tarkastella monen ekologisen teorian avulla. Ensinnäkin pH säätelee 
kasvien ravinteidensaantia, ei-happamien alueiden ollessa ravinteikkaampia. Tämä johtaa joko 
ei-happamilla alueilla kasvavaan kilpailuun tai happamilla, vähäravinteisilla alueilla stressin 
lisääntymiseen (Bertness ja Callaway 1994, Callaway 1997, Grime 1973, Billings ja Mooney 
1968). Eri lajit ovat erikoistuneet joko kilpailuun vai stressinsietokykyyn, mikä johtaa niiden 
sijoittumiseen suhteessa ravinteidensaantiin (Grime 1977). Maaperän pH määrittää myös 
alueen lajipoolia, sillä alueen kallioperästä ja historiasta riippuen lajisto on sopeutunut eri 
tavoin eri pH ympäristöön (Taylor et al. 1990; Pärtel 2002; Ewald 2003; Chytry et al 2007). 
Maaperän pH:n vaihdellessa hienolla mittakaavalla huomattavasti, tarjoaa se heterogeenisessä 
ympäristössä useampia ekolokeroita ei-happamien ja happamien alueiden suosioille. Ei-
happamilla alueilla viihtyvät ruohot ja heinät eivät kasva kovinkaan tiheästi, jolloin eri lajeja 
mahtuu kasvamaan alueella useita. Tämä mahdollistaa osaltaan ei-happamien alueiden suuret 
lajirunsaudet, verrattuna esimerkiksi variksenmarjan suuriin kasvustoihin, jotka vievät elintilaa 
muilta lajeilta (Mod et al. 2014). Ei-happamilla alueilla esiintyy myös happamien alueiden 
lajistoa, mikä tekee sen lajirunsaudeltaan suuremmaksi ja toiminnallisten ryhmien kesken 





Kuva 22. Maaperän pH:n vaikutus putkilokasvien lajirunsauteen resurssien saatavuuden, 
lajipoolin koon ja erilaisten ekolokeroiden kautta. Resurssien saatavuus aiheuttaa 
niukkaravinteisilla alueilla stressiä, kun taas ravinteikkailla alueilla kiihtyvää kilpailua. 
 
Ympäristömuuttujien vaikutusta kasveihin ei tulisi tarkastella yksittäin, vaan rakentaa 
monimuuttujamalleja, joissa ympäristömuuttujien yhteisvaikutukset huomioidaan (Pausas & 
Austin 2001). Ympäristömuuttujien välisiä kausaalisuhteita ei tässä tutkimuksessa erikseen 
tarkastella, mutta aiempien tutkimusten perusteella niitä voidaan analysoida (kuva 23). Korkeus 
on ainoa epäsuora muuttuja, joka vaikuttaa putkilokasveihin välillisesti muiden muuttujien 
kautta. Se säätelee maanpinnan vastaanottaman säteilyn määrää (Tian et al. 2001), joka 
vuorostaan lämmittää ja kuivaa maaperää lisäämällä haihduntaa (Isard 1986).  Korkeus säätelee 
maaperän kosteutta myös lumen kasautumisen ja sateisuuden kautta (Billings & Bliss1959; 
Billings 1973; Oksanen & Virtanen 1995). Myös maaperän pH vaihtelee korkeuden ja 
viettosuunnan mukaan, pH:n ollessa matalampi pohjoisrinteillä ja laskiessa alaspäin mentäessä 
(Brubaker et al. 1993; Chen et al. 1995; Gensac 1990). Muu korkeuden välillinen vaikutus ei 
selviä tämän tutkimuksen muuttujilla, mutta voisi olettaa sen kertovan laajemmista 
ilmastotekijöistä, kilpailun ja stressin määrästä sekä etäisyydestä puurajaan. Maaperän kosteus 
vaikuttaa pH:hon kiihdyttämällä kemiallista rapautumista kosteilla alueilla, mikä happamoittaa 
maaperää (Ping et al. 1998). Lämpötilan kohotessa orgaaninen aines hajoaa tehokkaammin 
mikä myös happamoittaa maaperää (Michaelson et al. 2012). Maaperän pH vaikuttaa kuitenkin 




puolestaan vaikuttaa maaperän kosteusolosuhteisiin (Bockhein et al. 1998, Shaver et al. 2001). 
Lisäksi kasvillisuus vaikuttaa vuorostaan maaperätekijöihin. Kasvien on havaittu säätelevän 
maaperän pH:ta (Walker et al. 1998; Shaver et al. 2001; Eskelinen et al. 2009), lämpötilaa ja 
kosteutta (Aalto et la. 2013). Vuorovaikutusketjussa on olennaista huomioida mittakaavan 
merkitys, ympäristömuuttujien vuorovaikutuksen voimakkuuden vaihdellessa verrattaessa 
paikallista ja alueellista mittakaavatarkastelua.  
 
Kuva 23. Ympäristömuuttujat vaikuttavat toisiinsa muodostaen takaisinkytkentöjen verkon. 
Tämän tutkimuksen muuttujista korkeus on ainoa muuttuja, jolla on vain välillinen vaikutus 
putkilokasveihin. Se kuitenkin säätelee kaikkia muita valittuja muuttujia.  Vaikutus voi olla 
yksisuuntainen (yhteen suuntaan osoittava nuoli, esimerkiksi säteilyn ja korkeuden vaikutukset 
muihin muuttujiin) tai kaksisuuntainen, jolloin vuorovaikutus on molemminpuolista 
(kaksisuuntainen nuoli, esimerkiksi kasvillisuuden ja pH:n vuorovaikutus).  
 
Tämän tutkimuksen tulosten ja aiempien tutkimusten perusteella voidaan havaita 
toiminnallisten ryhmien ja maaperätekijöiden välillä selviä takaisinkytkentämekanismeja (kuva 
24). Ruohovaltainen kasvillisuus sijoittuu ei-happamille alueille. Tällä alueella C/N suhde on 
havaittu pieneksi (Eskelinen et al. 2009). Tätä selitetään osittain suuremmalla typen määrällä 
verrattuna happamiin alueisiin, mikä suosii ruohomaista kasvillisuutta niiden suurempien 
ravinnevaatimusten vuoksi (Hobbie & Gough 2002). Ruohojen tuottaman karikkeen nopea 
hajoamisnopeus (Meyer-Smith et al. 2011) nopeuttaa ravinteiden kiertoa ja ylläpitää 
ravinteiden saatavuutta. Lisäksi ei-hapan kallioperä vapauttaa rapautuessaan ravinteita 
maaperään. Alumiinipitoisuudet ovat happamilla alueilla suuremmat, niiden hitaan 





Kuva 24. Kallioperän muokkaamat pH-gradientit säätelevät putkilokasvien lajiyhteisöjä, jotka 
puolestaan muokkaavat maaperän pH:ta tuottamansa karikkeen avulla. Karikkeen laatu säätelee 
myös ravinteiden kiertoa ja maaperän hajotustoimintaa, vaikuttaen puolestaan kasvillisuuteen 
(Meyer-Smith et al. 2011, Eskelinen et al. 2009). Heinien, ruohojen ja kaikkien putkilokasvien 
lajirunsaus kasvaa happamalta ei-happamalle alueelle mentäessä. Maaperän pH:n vaikutus 
varpujen lajirunsauteen ei ole niin voimakas kuin ruohoilla. Ruohojen vähentyessä, happamalle 
alueelle mentäessä, kasvaa varpujen suhteellinen osuus lajiyhteisössä (Eskelinen et al. 2009). 
 
9.1  Tulosten luotettavuus  
Maaperän happamuuden mittaaminen on haastavaa (Ross et al. 2008), mikä tuo runsaasti 
mahdollisia virhelähteitä aineistoon. Ensinnäkin kentällä maaperänäytteiden otto saattaa häiritä 
pH:n tarkkuutta: kaikki näytteet otetaan 10 cm syvyydestä, mutta on aina riski, että näyte ei 
tulekaan mineraalimaasta vaan siihen saattaa sekoittua myös orgaanista ainesta. Maaperän 
happamuuden on havaittu vaihtelevan suuresti maannoksen horisonttien mukaan (Newman et 
al. 2015), joten näytteenoton tulisi olla erityisen tarkkaa. Tämä ongelma saattaisi ratketa tai 
ainakin lieventyä, jos maaperän pH mitattaisiin sekä orgaanisesta kerroksesta että 
mineraalimaasta. Usein maastossa näytteenotto on kuitenkin niin haastavaa, että tätä on vaikeaa 
toteuttaa, etenkin alueilla, joilla on vain vähän maaperää. Lisäksi näytteenotossa käytetään 
muovilapiota metallilapion sijaan näytteen kontaminaation estämiseksi, mikä lisää 




yksi epätarkimmista laboratorioanalyyseistä huolimatta standardoiduista menetelmistä ja 
laaduntarkkailusta. Laaduntarkkailuun kuuluva toistojen tekeminen kertoo menetelmän 
suuresta virhemarginaalista, joka saattaa olla jossain tapauksissa jopa 0.5 pH yksikköä, mikä 
on suurta ottaen huomioon, että asteikko on logaritminen. Tutkimusaineisto on keskittynyt pH-
asteikolla happamaan vyöhykkeeseen. Vaikka pH-asteikko ulottuukin myös ei-happamille, yli 
pH 5,5 alueille, on niiden osuus verraten pieni. Aineiston pH-vaihtelu on kuitenkin 
totuudenmukainen Fennoskandiassa, jossa happamat alueet ovat paljon yleisempiä kuin ei-
happamat alueet (Wielgolaski et al. 1975).  
Putkilokasviaineisto on määritetty kolmena peräkkäisenä kesänä (2011-2013), jolloin lajistossa 
on voinut tapahtua ajallista vaihtelua, sillä lajiyhteisön rakenteen tiedetään vaihtelevan 
lyhyelläkin ajanjaksolla (Venn et al 2014). Toisaalta tutkimuksesta puuttuu temporaalinen 
tarkastelu, eli mallit kuvaavat vain valitulla ajanhetkellä elävää lajistoa, mutta ei ota kantaa 
ajallisiin muutoksiin. Kasvien reagointi ympäristön muutoksiin voi olla hidasta ja 
toiminnallisten ryhmien tiedetään reagoivan ympäristömuuttujiin eri nopeudella (Elmendorf et 
al 2012). 
Malleissa oli pääosin ympäristömuuttujia, geomorfologisten prosessien, bioottisten 
interaktioiden ja topografiamuuttujien (lukuun ottamatta korkeutta) puuttuessa. 
Geomorfologisten prosessien on havaittu vaikuttavan samalla koeasetelmalla putkilokasvien ja 
toiminnallisten ryhmien lajirunsauksiin ((le Roux et al.2013b, Kulonen 2013), vaikka 
jälkimmäisessä niiden selityskyky jäikin pienemmäksi kuin maaperätekijöillä. Erityisen 
mielenkiintoinen olisi ollut routakuohunta, sillä sen tiedetään vaikuttavan positiivisesti 
maaperän pH:hon (Bockheim et al. 1998). 
Korkeus on epäsuora ympäristömuuttuja, joka saattaa peittää alleen tarkempia 
ympäristötekijöitä. Lajirunsauden mallintamisessa on toivottu käytettävän vain suoraan 
putkilokasveihin vaikuttavia muuttujia (Pausas ja Austin 2001). Korkeus kertoo kuitenkin 
laajemmista ilmastomuuttujista kuten lämpötilasta ja sateisuudesta, jotka eivät tule esille 
maaperän lämpötilasta ja kosteudesta. Samoin korkeus kertoo etäisyydestä puurajaan, joka 
vaikuttaa puurajan alapuolisen lajiston leviämismahdollisuuksiin. Kuten aiemmin jo todettu, 
bioottiset muuttujat voisivat tuoda etenkin varpujen malleihin lisää selityskykyä. Lisäksi 
ravinteet voisivat parantaa malleja. Maaperän happamuus ei kerro kaikkea maaperän 
geokemiasta, vaikka se vaikuttaakin putkilokasvien ravinteidensaantiin (Arnesen et al. 2007; 
Eskelinen et al. 2009). Tundrakasvillisuuden kasvua rajoittavat pääosin ravinteet, typpi ja 




(Eskelinen et al 2009), on fosforin kierto paljon hitaampaa eikä korreloi maaperän pH:n kanssa 
(Arnesen et al 2007). Tämän vuoksi erityisesti fosforin tuominen malleihin olisi 
mielenkiintoista. Samoin kasveille myrkyllinen alumiini olisi mielenkiintoista tutkia, sillä 
happamissa olosuhteissa ongelmana on lähinnä korkea alumiinipitoisuus (De Graaf et al. 1997). 
Kokeellisessa tutkimuksessa on havaittu, että lajirunsaus väheni paljon voimakkaammin kun 
pH:n laskiessa myös alumiinipitoisuus nousi (Roem & Berendse 2002). Olisi mielenkiintoista 
tietää, kuinka suuri osa pH:n vaikutuksesta lajirunsauteen johtuukin alumiinipitoisuuksista. 
Yksi niin maaperän pH:hon kuin suoraan putkilokasvien lajirunsauteen vaikuttava tekijä voisi 
olla lumipeite, jonka tiedetään säätelevän orgaanisen aineksen ja ravinteiden kasautumista ja 
kulkeutumista (Ping et al.1998, 2005). 
 
9.2 Jatkotutkimusideat 
Maaperän happamuuden havaittu paikallisen mittakaavan vaihtelu on mielenkiintoinen, ja sitä 
selittäviä tekijöitä olisi tärkeä selvittää. Ennustettu arktisen alueen vihertyminen ja ruohojen 
syrjäytyminen kesävihantien varpujen tieltä herättää kysymyksen, voisiko pienistä ei-
happamista alueista muodostua mikrorefugioita ruohoille. Tämän tutkimista varten olisi tärkeää 
kartoittaa laajemmilta alueilta pH:n pienen mittakaavan mahdollista vaihtelua. Pearson 
kumppaneineen (2013) huomauttaa, että mallit, jotka ennustavat varpujen syrjäyttävän ruohot, 
on tehty laajalla mittakaavalla, eivätkä huomioi paikallista mittakaavaa. Paikallisen 
mittakaavan huomioiminen on haastavaa, jos selittävien ympäristömuuttujien dynamiikkaa ei 
ymmärretä. Tämän vuoksi maaperän pH:ta sääteleviä tekijöitä tulisi kartoittaa laajemmalti, 
mutta paikallisella mittakaavalla. Tämä vaatisi kuitenkin vielä tarkempaa pH:n mittaamista, 
mikä on aikaa ja rahaa vaativaa. Maaperän pH:n vaihdellessa huomattavasti metrin 
välimatkoilla, olisi mielenkiintoista määrittää pH jokaisesta neliömetrin ruudusta sen sijaan, 
että suurin osa ruutujen pH-arvosta interpoloidaan viereisten ruutujen arvoista. Tämä lisäisi 
mittaustarkkuutta. Paikallisella mittakaavalla mittausvirhe kasvaa hankaloittaen yleistystä 
(Wiens 1989), ja pH-mittauksen kohdalla tämä on erityisen tärkeää, sillä mittausmenetelmän 
tarkkuus ei ole aina ensiluokkaista, mitä lisää yhden huonon tuloksen vaikutusta koko tuloksen 
vääristymään. Maaperän happamuuden on havaittu korreloivan hyvin ravinteiden kanssa, 
lukuun ottamatta fosforia (Arnesen et al. 2007). Typen lisääminen malleihin voisi tuoda esille 
piirteitä maaperän geokemiasta, jota pH ei kerro. Fosfori on typen ohella arktisten alueiden 
kasvillisuutta eniten rajoittava ravinne (Shaver & Chapin 1995), joten sen vaikutus 




Maaperän pH:n merkitys on huomioitu hyvin tundra-alueiden arktis-alpiinisen 
putkilokasvilajiston lajirunsautta ja lajiyhteisöä tutkittaessa (Gough et al. 2000; Volanthen et 
al. 2006, le Roux et al. 2013a), tämän tutkimuksen tulosten tukiessa useita aiempia. Kuitenkaan 
kokeellisissa tutkimuksissa, jossa on ennustettu toiminnallisten ryhmien reagointia lämpötilan 
nousemiseen ja ravinteiden lisääntymiseen, ei ole otettu huomioon maaperän pH:n vaikutusta 
(esim Euskirchen et al. 2009; Zamin et al. 2014). Maaperän pH:n ollessa tärkein mikrobien 
lajistoa ja aktiivisuutta sekä tärkeimpiä putkilokasvien lajiyhteisöä säätelevä tekijä, on sen 
huomioiminen ravinnekokeissa välttämätöntä.  
 
Toiminnallisten ryhmien käytössä on esiintynyt ongelmia, joista yksi on ryhmien sisäinen suuri 
vaihtelu reagoinnissa johonkin ympäristömuuttujaan (Dorman & Woodin 2002, Little et al 
2015). Näin tapahtui tässäkin tutkimuksessa, etenkin heinien kohdalla: vaikka happamuus 
selitti hyvin heinien lajirunsautta, oli niiden sijoittuminen pH-gradientille hajanaista. Maaperän 
pH:n vaikutusta olisi mielenkiintoista tutkia tarkemmin yksittäisillä lajeilla. Toiminnallisten 
ryhmien sisäinen heterogeenisuus johtaa siihen, että ryhmätasoinen tarkastelu saattaa peittää 
yksittäisten lajien eroavaisuuksia jonkin yksittäisen lajin dominoidessa koko toiminnallisen 
ryhmän piirteitä, kuten Little kumppaneineen (2015) toteaa. 
 
10. Yhteenveto 
Tässä tutkimuksessa tarkasteltiin maaperän pH:n paikallista vaihtelua ja tärkeyttä 
putkilokasvien sekä neljän toiminnallisen ryhmän, ainavihantien varpujen, kesävihantien 
varpujen, ruohojen ja heinien lajirunsautta ja lajiyhteisön rakennetta säätelevänä tekijänä. 
Lajirunsausmalleihin valittiin muiksi ympäristömuuttujiksi maaperän kosteus, maaperän 
lämpötila, säteily sekä korkeus. Korkeuden vaikutus putkilokasveihin oli epäsuora, muiden 
ympäristömuuttujien vaikuttaessa suoraan putkilokasveihin. Tutkimus toteutettiin 
Kilpisjärvellä Saanan rinteillä, jotka tiedetään putkilokasvilajistoltaan rikkaana ja pH-
arvoiltaan vaihtelevana, johtuen Saanan vaihtelevasta mesotopografiasta sekä kallioperästä. 
Tutkimuksen tulokset vastasivat pääosin hypoteeseja. Ensimmäinen oletus, (1) maaperän pH:n 
paikallisen mittakaavan vaihtelu, osoittautui jopa odotettua suuremmaksi. Vaihtelu oli suurinta 
eteläisellä tutkimusalalla, jotka ovat kallioperältään emäksisiä ja kasvilajistoltaan monipuolisia. 
Maaperän pH selitti myös voimakkaimmin lajiyhteisön rakennetta (2a), maaperän kosteuden 
ollessa seuraavaksi merkittävin muuttuja. Ruohot viihtyivät pääosin ei-happamalla gradientilla, 




myös ei-happamassa päässä, niin kuin oletettiinkin (2b). Yllättävä tulos oli heinien hajanainen 
sijainti pH-gradientilla, monen lajin sijaitessa ei-happamassa osassa, mutta esimerkiksi 
kolmanneksi yleisimmän heinälajin, tunturivihvilän (Juncus trifiduksen) sijaitessa aivan 
happamassa päässä gradienttia. Kolmas hypoteesi, jonka mukaan pH korreloi positiivisesti 
kunkin toiminnallisen ryhmän kanssa, piti myös paikkansa (3a). Korrelaation lineaarisuudesta 
tai unimodaalisuudesta ei voida olla varmoja, sillä tutkimus ei kerro miten lajirunsauden vaste 
muuttuu pH 6.5 jälkeen. Lajirunsausmalleissa pH:n merkitys on suurempi ruohoille kuin 
varvulle, kuten ennustettiin (3b). Mallit, niin perus- kuin pH-mallit, selittivät huonoiten 
ainavihantien ja kesävihantien varpujen malleja, pH:n tuodessa malleihin vain hieman lisää 
selityskykyä. Sitä vastoin ruohoilla pH on selvästi merkittävin lajirunsautta säätelevä tekijä. 
Myös heinillä pH:n merkitys on tärkeä, vaikka niiden levinneisyyttä selittääkin selvästi 
parhaiten maaperän kosteus.  
 
Maaperän pH:lla kyetään selittämään suuri osa paikallisesta lajiyhteisön rakenteesta sekä 
maaperän kosteuden kanssa ruohojen ja heinien lajirunsautta. Varpujen kohdalla tarvitaan 
muita abioottisia tai bioottisia muuttujia, jotta niiden lajirunsautta kyettäisiin paremmin 
ennustamaan. Varpujen lajirunsauteen saattaa vaikuttaa kilpailu ennemmin kuin malleihin 
valitut ympäristömuuttujat. Sekä maaperän pH että kosteus korreloivat positiivisesti kunkin 
toiminnallisen ryhmän lajirunsauden kanssa. Ei-happamat, kosteat alueet muodostavat 
lajistoltaan rikkaita alueita. Maaperän pH säätelee etenkin ravinteikkailla, ei-happamilla 
alueilla viihtyvien ruoho- ja heinälajien esiintymistä, mikä vaikutti koko putkilokasviyhteisön 
rakenteeseen. Maaperän pH:n lisääminen lajirunsausmalleihin paransi kaikkien toiminnallisten 
ryhmien lajirunsausmallien ennustekykyä. Tämän tutkimuksen perusteella maaperän pH:n 
merkitys tulisi huomioida lajirunsautta mallinnettaessa muuttuvassa ilmastossa. Maaperän 
pH:n havaittu paikallinen heterogeenisyys on merkittävää, sillä pH säätelee vahvasti 
ravinteiden kiertoa ja muita maaperäprosesseja, ollen kasvillisuuden ja maaperän prosessien 
välisenä linkkinä. Tämän vuoksi olisi olennaisen tärkeää selvittää paremmin, mitkä muuttujat 
säätelevät maaperän pH:n pienen mittakaavan vaihtelua, ja onko ilmaston lämpenemisellä 
vaikutusta paikalliseen pH vaihteluun. Tämä on olennaista tietää, jotta voitaisiin tutkia, voisiko 
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